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La yuca (Manihot esculenta) es uno de los principales cultivos de la región tropical 
debido a su alto contenido de carbohidratos en forma de almidón. No obstante, se 
ve afectada por el ataque de artrópodos plaga como el ácaro verde (Mononychellus 
tanajoa), el cual provoca grandes pérdidas en el rendimiento y en la producción de 
la yuca. Una forma de defensa natural en las plantas se ve reflejada en la expresión 
de genes, los cuales activan una serie de cascadas de señalización para hacer 
frente al estrés ocasionado por la interacción del ácaro con la planta. El etileno es 
una fitohormona gaseosa que regula el crecimiento y desarrollo de las plantas, está 
involucrada en la muerte celular como respuesta a factores de estrés biótico y 
abiótico, y también modula la muerte celular inducida por patógenos de plantas, 
exposición al ozono, y órgano-senescencia. Se evaluó la oviposición del ácaro verde 
sobre dos genotipos de yuca (CMC-40 y ECU-72) y la expresión de tres genes 
relacionados con el etileno (1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, DEAD-box 
ARN helicasa-20 dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A) en los 
genotipos vegetales ECU-72 y CMC-40. Se caracterizó las regiones promotoras de 
los genes 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, DEAD-box ARN helicasa-20 
dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A. Con la evaluación de los 
genotipos de yuca en este estudio se confirmó como genotipo susceptible CMC-40 
y como genotipo resistente ECU-72. 
 








The cassava (Manihot esculenta) is one of the main crops of the tropical region due 
to its high content of carbohydrates in the form of starch. However, it is affected by 
the attack of plague arthropods such as the green mite (Mononychellus tanajoa), 
which causes large losses in the yield and production of cassava. A form of natural 
defense in plants is reflected in the expression of genes, which activate a series of 
signaling cascades to cope with the stress caused by the interaction of the mite with 
the plant. Ethylene is a gaseous phytohormone that regulates the growth and 
development of plants, is involved in cell death in response to biotic and abiotic 
stress factors, and also modulates cell death induced by plant pathogens, ozone 
exposure, and organ-senescence. The oviposition of the green mite was evaluated 
on two cassava genotypes (CMC-40 and ECU-72) and the expression of three genes 
related to ethylene (1-aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase, DEAD-box ATP-
dependent RNA helicase 20 and Protochlorophyllide oxidoreductase A) was 
evaluated in the plant genotypes ECU-72 and CMC-40. The promoter regions of the 
genes 1-aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase, DEAD-box ATP-dependent 
RNA helicase 20 and Protochlorophyllide oxidoreductase A were characterized. 
With the evaluation of cassava genotypes in this study was confirmed as susceptible 
genotype CMC- 40 and as a resistant genotype ECU-72. 
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Las plantas se han visto obligadas a desarrollar diferentes estrategias debido a su 
estilo de vida inmóvil para contrarrestar los distintos tipos de estrés (biótico y 
abiótico), así como a las lesiones causadas por heridas (Heyman et al., 2018). 
Cuando esto ocurre, las plantas responden a las heridas mediante la activación de 
sus sistemas de defensa (Savatin et al., 2014), lo que conlleva a la iniciación de una 
cascada de señalización. Esto sucede mediante la inducción de proteínas 
relacionadas con la defensa y la activación de hormonas como el etileno y el ácido 
jasmónico que están relacionadas con heridas, así como de genes para respuestas 
generales de estrés (estrés oxidativo, estrés por deshidratación, proteínas de 
choque térmico, etc.) (Delessert et al 2004; Savatin et al., 2014). 
 
La yuca (Manihot esculenta Crantz) es un arbusto perenne leñoso de la familia 
Euphorbiaceae originario de Sudamérica (Olsen & Schaal, 2001; Aguilera, 2012), la 
yuca es un cultivo con una gran plasticidad, lo que le permite adaptarse a diferentes 
tipos de suelos y condiciones climáticas tropicales, crece en los trópicos húmedos 
y cálidos de tierras bajas, de mediana altitud, y en los subtrópicos con inviernos fríos 
y lluvias en verano, además, es resistente a las fuertes sequías (Aguilera, 2012; 
Pastrana et al., 2015). El valor económico de la yuca es amplio, a partir de sus raíces 
como fuente de carbohidratos, los cultivos se pueden dirigir a cuatro mercados 
fundamentalmente: el consumo humano, la industria alimenticia, la industria de 
alimentos para animales y la industria no alimenticia (Suárez & Mederos, 2011). La 
producción mundial de yuca en el año 2006 fue alrededor de 203 millones de 
toneladas, de las cuales Colombia aportó 2,1 millones de toneladas (FAO, 2006). 
En el 2008 alcanzó una producción mundial de casi 280 millones de toneladas (FAO, 
2012). En Latinoamérica, la producción ha dado un impulso a la industria de la yuca, 
especialmente en Brasil, Paraguay y Colombia, donde los productores colombianos 
destinan las raíces de yuca al consumo humano, al uso industrial y en menor medida 
para la alimentación animal (Pastrana et al., 2015). A pesar de que la yuca tiene 
una gran producción, esta se ve afectada por alrededor de 200 especies de 
14 
artrópodos plaga asociadas al cultivo, entre las que se destaca el ácaro verde 
(Mononychellus tanajoa) (Bellotti et al., 2012).  
 
El ácaro verde (M. tanajoa) pertenece a la familia Tetranychidae, es originario de 
Sudamérica y es conocido por ser una importante plaga para los cultivos de yuca 
(Yonow & Kriticos, 2014), se considera que ha coevolucionado con el cultivo, al 
punto de adaptarse a las barreras físicas y químicas como lo son los compuestos 
laticíferos y cianogénicos, claves en la defensa bioquímica natural de la planta 
(Bellotti & Riis, 1994; Marín-Colorado, 2015). El grado de daño ocasionado por este 
artrópodo en cultivos de yuca, varía de acuerdo a las condiciones ambientales, la 
fertilidad del suelo, la edad de la planta y la prolongación del ataque (Bellotti, 2000; 
Marín-Colorado, 2015). 
 
Los agricultores a menudo utilizan plaguicidas para evitar la infestación de 
artrópodos plagas en los cultivos (CIAT, 2006), la aplicación continua de agentes 
tóxicos conlleva a que el ácaro genere tolerancia al producto químico, por lo que al 
final la plaga resulta siendo más resistente (Faria & Wraight, 2001). Además de que 
incrementa significativamente los niveles de contaminación ambiental (Panda & 
Khush, 1995), también genera graves impactos en la salud pública (Arias & 
Guerrero, 2000). Por tal motivo siempre es recomendado tener un riguroso control 
biológico que permita un manejo integrado de plagas apropiado para mejorar la 










2. PLANTAMIENTO DEL PROBLEMA 
 
La yuca (Manihot esculenta Crantz) es un alimento esencial en los países tropicales 
y una fuente de carbohidratos para cerca de 800 millones de personas (Gleadow et 
al., 2009; FAO, 2014). Sin embargo, los cultivos de yuca se ven afectados por una 
gran variedad de artrópodos plaga que causan pérdidas en el rendimiento y 
producción de la planta, dentro de los cuales el ácaro verde (Mononychellus tanajoa) 
se encuentran dentro de las especies que más afectan al cultivo (Bellotti, 2008).  
 
El ácaro verde se alimenta del envés de las hojas jóvenes emergentes, ocasiona 
daños directos en la planta debido a su alimentación del floema, lo que desarrolla 
malformaciones y reducción del tamaño con una marcada clorosis o amarillamiento 
foliar, esto provoca un aumento en la resistencia estomática, por lo que se presenta 
un deterioro en el intercambio gaseoso, en la reducción de la transpiración y en las 
tasas fotosintéticas (Álvarez et al., 2002; Burbano et al., 2007). En casos de 
infestaciones severas, ocurre la defoliación, comenzando en la parte superior de la 
planta, matando yemas, brotes apicales y laterales (Bellotti, 2008). Todas estas 
afecciones en la capacidad fotosintética, conllevan a la pérdida de hasta un 53 % 
del rendimiento del cultivo (Bellotti et al., 2006). 
 
El estrés ocasionado por el ácaro verde obliga a la planta a iniciar cascadas de 
señalización, por ejemplo, se sabe que las plantas al sentir un contacto físico con 
los artrópodos recurren a la activación en la membrana plasmática de los canales 
de iones de Ca++ (Nakagawa et al., 2007; Haswell et al., 2008), una alta 
concentración de Ca++ en el citosol puede resultar en el disparo de señales de 
transducción, la cual conduce a la inducción de genes involucrados en la defensa 
de la planta (Ouaked et al., 2003; Braam, 2005). Por tal motivo, es indispensable 
comprender la regulación génica que constituye la base para establecer estrategias 
de fitomejoramiento, lo que permitirá seleccionar plantas con una mejor capacidad 





H1: Los dos genes involucrados en la vía metabólica del etileno se expresan en la 
yuca bajo el ataque del ácaro verde. 
H2: Al menos uno de los dos genes involucrados en la vía metabólica del etileno 
























4.1 Objetivo general 
 
Evaluar la expresión de genes involucrados en la ruta metabólica del etileno durante 
el ataque ocasionado por Mononychellus tanajoa (Acari: Tetranychidae) en dos 
genotipos de yuca (Manihot esculenta Crantz). 
 
4.2 Objetivos específicos 
 
Evaluar el efecto de la oviposición de Mononychellus tanajoa en dos genotipos de 
yuca (CMC-40 y ECU-72).  
Analizar la expresión de los dos genes: 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa 

















El cultivo de la yuca se debe principalmente a su raíz tuberosa que almacena un 
alto contenido de energía, se utiliza tanto para la alimentación humana como para 
la de algunos animales, sus raíces son ricas en carbohidratos, además, las hojas 
son fuente de proteínas, vitaminas y minerales (Aguilera, 2012; Pastrana et al., 
2015; Suárez & Mederos, 2011). Es un cultivo de importancia para países tropicales 
en vía de desarrollo, esta planta crece en una amplia gama de condiciones 
tropicales como los trópicos húmedos, los trópicos cálidos de tierras bajas y los 
trópicos de altitud media. Por esta razón, se destaca como el cuarto producto básico 
más importante después del arroz, el trigo y el maíz (Aristizábal & Sánchez, 2007), 
y como el sexto cultivo en términos de producción (Nhassico et al., 2008). Colombia 
se ubica como el tercer mayor productor de yuca en Latinoamérica con 2,1 millones 
de toneladas al año, superado solo por Paraguay y Brasil (FAO, 2006). Sus hojas y 
raíces son adecuadas para el consumo humano ya que estas son una fuente de 
carbohidratos, además, sus raíces son fuente de proteínas y vitaminas, en especial 
de carotenos y de vitamina C (CIAT, 2002). Sin mencionar que además de ser 
importante como fuente de alimento, tiene un valor trascendental en la industria para 
la obtención de almidón (Ceballos et al., 2006) y de etanol (Jansson et al., 2009). 
La yuca se caracteriza por su tolerancia a las sequías y a los suelos degradados, 
con gran capacidad de adaptarse a diferentes condiciones de crecimiento. Sin 
embargo, existe una gran variedad de artrópodos plaga que afectan los cultivos de 
yuca (Mononychellus tanajoa, Aleurotrachelus socialis, Tetranychus urticae, 
Bemisia tabaci, entre otros), que además de generar pérdidas en la producción del 
cultivo (Bellotti, 2008; Bellotti et al., 2012), también puede generar consecuencias 
ecológicas a causa del indebido uso de plaguicidas, esto puede conllevar a que 
dichas plagas herbívoras desarrollen resistencias a determinados insecticidas 
(Devine et al., 2008). De hecho, se cree que las plagas herbívoras, las cuales con 
frecuencia interactúan con los alcaloides vegetales, están “pre-adaptadas” de 
alguna manera para hacer frente a las sustancias químicas que amenazan a su 
medio ambiente (Bisset, 2002). Una herramienta útil es el Manejo Integrado de 
19 
Plagas (MIP), el cual sugiere mediante la aplicación de técnicas biológicas, 
biotecnológicas y de selección vegetal, mantener al mínimo necesario la población 
de la plaga, y así poder reducir y evitar daños en la producción del cultivo (Pérez, 
2006; Márquez, 2011). 
 
Anualmente el ácaro verde (Mononychellus tanajoa) causa una pérdida de la masa 
corporal de la hoja de la yuca hasta de un 50%, y una reducción en el rendimiento 
de la raíz en un 80% (Pallangyo et al., 2007). Investigaciones en campo demuestran 
que los ataques con periodos de duración dentro de los 3 y 6 meses del ácaro verde, 
pueden causar hasta un 79% de pérdida en la producción de raíz (Bellotti et al., 
1999). Cuando esto sucede, generalmente ocurren daños severos con pérdidas en 
el rendimiento fotosintético de hasta en un 90%, pérdida de la longevidad foliar de 
hasta un 78% y reducción en el tamaño de la hoja hasta en un 65% (Marín-Colorado, 
2015). 
 
Las plantas realizan cambios drásticos en su transcriptoma para responder 
adecuadamente al cambio ambiental, de igual forma la regulación de los genes que 
son específicos a los estreses bióticos y abióticos son clave para la supervivencia 
de las plantas. Estas defensas pueden influir en la sedimentación, oviposición, 
fertilidad, crecimiento y desarrollo de los herbívoros, ya sea solos o en conjunto 
(Harfouche et al., 2006). Los mecanismos que controlan la expresión génica están 
determinados principalmente por la transcripción de ARN mensajero (ARNm) a 
partir de ADN genómico. El conocimiento detallado de las regiones promotoras de 
los genes, esenciales para la transcripción, y de los diferentes factores de 
transcripción implicados en la activación del promotor constituye, un prerrequisito 
para conocer los mecanismos de regulación génica. La transcripción de ADN en 
ARNm mediante la ARN polimerasa II da lugar a la generación de un ARNm primario 
que posteriormente da lugar a un ARNm maduro mediante un proceso de corte y 
empalme de exones e intrones. El ARN maduro es traducido a proteína por los 
ribosomas, y en determinados casos dicha proteína ha de ser modificada con 
posterioridad para que sea funcional (regulación postranscripcional) (Franco et al., 
20 
2002). La transcripción del gen de defensa a menudo va acompañada de ajustes 
significativos en los niveles de expresión de genes metabólicos y estructurales para 
reasignar recursos, reparar daños y/o inducir la senescencia (Rehrig et al., 2011). 
Por ejemplo, la respuesta y la recuperación del ataque de insectos requiere la 
coordinación de múltiples vías génicas, incluidas las relacionadas con la química de 
defensa secundaria, el estado hídrico, la fotosíntesis, la señalización celular y el 
recrecimiento (Tang et al., 2008; Rehrig et al., 2011). Las plantas producen etileno 
en respuesta a varios factores de estrés bióticos y abióticos, en la exposición al 
ozono, las plantas inducen genes implicados en la biosíntesis de etileno (Overmyer 
et al., 2000; Rao et al., 2002). Aunque algunos estudios respaldan una relación 
casual entre los niveles de etileno y la sensibilidad de la planta al ozono (Wellburn 
& Wellburn, 1996), aún no está claro si el etileno actúa solo o junto con otras vías 
de señalización. 
 
La evaluación de la expresión de genes involucrados en la vía metabólica del etileno 
contribuye en el conocimiento sobre los factores que se ven implicados en la 
regulación génica, particularmente en los motivos cis que regulan dicha expresión. 
El gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxiadasa se relaciona con respuestas al 
estrés biótico y abiótico, señales de desarrollo y con mecanismos de regulación 
postranscripcionales y postraduccionales (Dorling & McManus, 2012; Datta et al., 
2015). Por otra parte, el gen DEAD-box ARN helicasa participa en varios procesos 
biológicos, desempeña un rol importante en el crecimiento y desarrollo de las 
plantas, se caracteriza por una mayor tolerancia al estrés oxidativo y por su 
expresión en defensa oxidativa (Aubourg et al., 1999, Boudet et al., 2001). De modo 
que, el estudio de estos genes supone un cimiento para futuras estrategias que 
contrarresten los estragos ocasionados por Mononychellus tanajoa, considerado 
como una de las plagas que más afectan a los cultivos de la yuca en el mundo 
(Bellotti, 2008), siendo este, un ejemplo del uso de tecnologías de la genómica 
funcional que contribuyen en el conocimiento de los procesos relacionados con la 
defensa de las plantas y con las respuestas a condiciones ambientales y de estrés 
en general. 
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6. MARCO TEÓRICO 
 
6.1 El cultivo de la yuca 
La yuca (Manihot esculenta Crantz) es un arbusto perenne leñoso perteneciente a 
la familia Euphorbiaceae y originario de Sudamérica (Olsen & Schaal, 2001; 
Aguilera, 2012), el género Manihot comprende 98 especies distribuidas en el 
Neotrópico (Rogers & Appan, 1973; Marín-Colorado, 2015), es un cultivo con una 
gran plasticidad, lo que le permite adaptarse a diferentes tipos de suelos y 
condiciones climáticas tropicales, la yuca crece en los trópicos húmedos y cálidos 
de tierras bajas, de mediana altitud, y en los subtrópicos con inviernos fríos y lluvias 
en verano, además, es resistente a las fuertes sequías (Aguilera, 2012; Pastrana et 
al., 2015). Desde su introducción a África y Asia, la yuca ha contribuido a la 
seguridad alimentaria y a el mejoramiento del nivel de vida de más de mil millones 
de personas alrededor del mundo (Balagopalan, 2002; Bohórquez, 2011). 
El valor económico de la yuca es amplio, debido a los altos rendimientos de almidón, 
la yuca no solo es considerado un cultivo de subsistencia, también es un cultivo 
industrial particularmente en el sureste de Asia y en Latinoamérica (Mann, 1997). A 
partir de sus raíces como fuente de carbohidratos, los cultivos se dirigen a cuatro 
mercados fundamentalmente: el consumo humano, la industria alimenticia, la 
industria de alimentos para animales y la industria no alimenticia (Suárez & 
Mederos, 2011). En Latinoamérica, la producción ha dado un impulso a la industria 
de la yuca, especialmente en Brasil, Paraguay y Colombia. Los productores 
colombianos destinan principalmente las raíces de yuca al consumo humano, al uso 
industrial y en menor medida para la alimentación animal (Pastrana et al., 2015).  
Actualmente, los rendimientos de yuca se ven afectados por suelos pobres en 
nutrientes, estaciones secas prolongadas, y daños ocasionados por patógenos e 
insectos (Bohórquez, 2011; Marín-Colorado, 2015). Además, factores del medio 
ambiente como la temperatura, el sol, la lluvia, la humedad relativa, la velocidad de 
descomposición y los cambios en la composición atmosférica, afectan la 
productividad de los cultivos (Eke-Okoro et al., 2009). Todos estos factores hacen 
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que el daño causado por insectos floemófagos se incrementaría (Bohórquez, 2011). 
 
6.2 Plagas del cultivo de la yuca 
Existe una gran variedad de artrópodos plaga que atacan el cultivo de la yuca, la 
mayoría se encuentran reportados en Sudamérica debido a que su origen se da en 
este continente (Bellotti et al., 2006). Entre los que más causan perdidas en el 
rendimiento están los ácaros (Mononychellus spp), las moscas blancas 
(Aleurotrachellus sociales, Aleurothrixus aepim, Bemisia tuberculata), los trips 
(Frankliniela williamsi), el gusano cachón (Erinnyis ello), el piojo harinoso 
(Phenacoccus manihoti y Phenacoccus herreni), el chinche de encaje (Vatiga 
illudens, Vatiga manihotae y Amblystira machalana), el chinche subterráneo o la 
viruela de la yuca (Cyrtomenus bergi). y los barrenadores de tallo (Chilomima 
clarkei, Coleosternus spp) (Bellotti et al., 2006; Bohórquez, 2011). 
 
En África y Asia, las moscas blancas (Bemisia afer y Bemisia tabaci) son la mayor 
amenaza para la producción de la yuca, debido a que estas son vectores de 
geminivirus (Hillocks, 2002). El virus que causa la enfermedad del mosaico en yuca 
se encuentra restringido al África y a algunas partes de Asia (Ceballos et al. 2004; 
Maruthi et al., 2005), posiblemente, porque las moscas blancas se benefician del 
mutualismo entre virus y el biotipo 'B' de Bemisia tabaci (Inbar & Gerling, 2008). Sin 
embargo, no se han reportado casos de Bemisia tabaci que colonicen a la yuca en 
Latinoamérica (Hillocks, 2002; Bohórquez, 2011). 
 
6.3 El ácaro verde (Mononychellus tanajoa) 
El ácaro verde es una de las plagas más importantes para el cultivo de la yuca en 
Sudamérica (Brasil, Colombia, Venezuela y Perú), en África (Uganda, Ghana y 
Nigeria) y en Asia y Oceanía (Indonesia, Filipinas y Nueva Guinea) (Herrera, 2009; 
Marín-Colorado, 2015). Pertenece a la familia Tetranychidae, junto con 
aproximadamente 1200 especies, el género Mononychellus está representado por 
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28 ácaros herbívoros, de los cuales algunos de ellos son plagas notorias de la yuca 
(Mutisya et al., 2016; Vásquez-Ordóñez & Parsa, 2014). Mononychellus tanajoa se 
reportó inicialmente en el Noreste de Brasil en 1938, posteriormente apareció por 
primera vez en África (Uganda) en 1971 y se terminó dispersando por todo el 
cinturón yuquero en alrededor de 27 países (Yaninek, 1988).  
 
El ácaro verde es oligófago, lo que significa que tiene una dieta muy específica, solo 
se alimenta de Manihot esculeta y de especies relacionadas al género Manihot, se 
puede reproducir sobre Manihot psudoglazviovii y Passiflora cincinnata (Mendonca 
et al., 2011), además, se puede desarrollar sobre la planta del frijol (Phaseolus 
vulgaris), pero no se reproducen sobre ésta (Yonow & Kriticos, 2014). Esta plaga 
ocasiona daño al insertar sus quelíceros en la superficie de la hoja y al succionar el 
fluido de las células del parénquima empalizada y del mesófilo esponjoso (Burbano, 
2003; Marín-Colorado, 2015), el daño ocasionado reduce en gran medida las tasas 
de fotosíntesis de la planta, como consecuencia se disminuye el crecimiento de la 
raíz; asimismo, las altas densidades del ácaro verde, pueden dar lugar a la 
defoliación y aumentar la susceptibilidad al estrés (Yonow & Kriticos, 2014). El 
ataque del ácaro verde es favorecido por condiciones de clima seco, uso de 
variedades susceptibles, fertilización inadecuada y por la presencia de malas 
hierbas, lo que genera una reducción en la producción de hasta un 80% (Bellotti et 
al., 1999; Marín-Colorado, 2015). 
 
Los ácaros verdes que se alimentan en variedades de yuca susceptibles tienen una 
alta fecundidad, un tiempo corto de desarrollo, un largo periodo de vida de adultos 
con baja mortalidad de larvas y ninfas; en comparación con los ácaros que se 
alimentan en variedades de yuca resistentes (Byrne et al., 1983). La reproducción 
del ácaro varía según las condiciones climáticas, en temporadas secas son de 
rápido desarrollo y reproducción, incrementando su densidad poblacional en este 
tipo de clima, por el contrario, en temporadas de lluvias, su densidad decae a causa 





Estudios realizados sobre interacciones planta-insecto han demostrado que la 
alimentación por insectos o la aplicación de secreciones orales a las heridas inducen 
la liberación de compuestos volátiles como los terpenos, los volátiles de hojas 
verdes, el etileno, entre otros, para evitar el daño mecánico (Arimura et al., 2004; 
De Moraes et al., 2001; Schmelz et al., 2006). De tal modo que las plantas pueden 
responder a los fluidos de oviposición de insectos, anticipándose a un inminente 
herbivoría o para atraer predadores que se coman los huevos (Hilker & Meiners, 
2006). 
 
El estudio de la oviposición de artrópodos plagas, sobre plantas hospederas bajo 
condiciones controladas de laboratorio, resulta ser una herramienta de fácil acceso 
para el entendimiento de ciertos factores que influyen en las pérdidas del 
rendimiento de los cultivos. Trabajos de este tipo han servido para proporcionar 
información sobre los períodos de preoviposición, oviposición, incubación, así 
como, índices de eficiencia en la producción de huevos e índices de conversión 
(Brentassi & de Remes, 2015; López et al., 2015). La influencia de factores 
ambientales, tales como temperatura y humedad relativa sobre la biología 
oviposicional, se relaciona principalmente con los sitios de oviposición, puesto que 
es un comportamiento mediado por múltiples factores abióticos y bióticos (Martínez 
et al., 2013a; 2013b). Igualmente, la oviposición de distintas especies ha 
demostrado tendencias a desarrollar comportamientos específicos, los cuales 
favorecen en gran medida el éxito reproductivo de las especies plaga. Conductas 
como el empleo de estrategias anti depredadores, protección de los huevos contra 
factores ambientales y establecer los huevos cerca a fuentes de alimento para las 




El etileno es una fitohormona gaseosa que regula el crecimiento y el desarrollo de 
las plantas, está implicada en respuesta de defensa a patógenos y herbívoros, en 
procesos de muerte celular como respuesta a factores de estrés biótico y abiótico. 
Se ha demostrado que modula la muerte celular inducida por patógenos, exposición 
al ozono, hipoxia y órgano-senescencia. Un papel primordial del etileno es alterar la 
expresión de varios genes diana, afectar la expresión de proteínas de defensa y de 
metabolitos secundarios (Rao et al., 2002; Harfouche et al., 2006). El etileno 
aumenta los niveles de transcripción de varios genes de defensa, los cuales 
incluyen a quitinasa y β-1,3 glucanasa,peroxidasa, chalcona sintasa, genes 
relacionados con patogénesis, genes relacionados con la maduración, genes de 
biosíntesis de etileno, así como genes de cisteína proteinasa (Wu & Bradford, 2003; 
Harfouche et al., 2006). Algunas investigaciones (Penninckx et al., 1998; Broekaert 
et al., 2006) señalan que el etileno puede funcionar independientemente o con el 
ácido salicílico y el ácido jasmónico en la activación de la respuesta hipersensible, 
que desencadena una respuesta duradera conocida como Resistencia Sistémica 
Adquirida para proporcionar inmunidad contra futuras infecciones causadas por un 
amplio espectro de patógenos. Así, la planta crea una defensa a nivel sistémico en 
todos los órganos de la planta (Harfouche et al., 2006; Rangel et al., 2010). 
 
La biosíntesis de etileno se inicia una vez el patógeno representa un desafío para 
los tejidos vegetales, lo que desencadena una mayor producción de etileno (Boller, 
1991; Cohn & Martin, 2005), el etileno se sintetiza a partir del aminoácido metionina, 
que se asocia a la adenosina conformando la S-adenosil-metionina por medio de la 
enzima S-adenosil-metionina sintasa. El paso siguiente es la conversión de este 
intermediario en ácido 1-aminociclopropano-1-carboxílico por medio del ácido 1-
aminociclopropano-1-carboxílico sintasa, el precursor del etileno. El cual se 
desdobla en etileno por medio de la enzima 1-aminociclopropano-1-carboxílico 
oxidasa junto con la liberación de cianuro y dióxido de carbono (Broekaert et al., 
2006). Este ciclo metabólico es importante, pues recicla la metionina, un aminoácido 
no abundante, como fuente de azufre (Jordán & Casaretto, 2006). En consecuencia, 
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se puede observar que el gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa está 
relacionado directamente en la biosíntesis del etileno, pues es este gen el que 
codifica la última enzima necesaria en la síntesis del etileno. Sin embargo, la 
relación del gen DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP con la biosíntesis 
del etileno, no está clara. Se sabe que forma parte de una gran familia de proteínas 
(las DEAD-box ARN helicasas) la cual desempeñan roles importantes en los 
procesos de crecimiento y desarrollo de las plantas, mediante la regulación de 
algunas vías metabólicas, incluyendo la del etileno (Rocak & Linder, 2004; Vashisht 
& Tuteja, 2006; Matthes et al., 2007; Li et al., 2008; Marín-Colorado, 2015). 
 
6.6 Regiones promotoras 
Los estudios de promotores que regulan en gran medida la expresión génica a nivel 
transcripcional son esenciales para mejorar nuestra comprensión básica de la 
regulación génica (Hernandez-Garcia & Finer, 2014). La regulación transcripcional 
tiene una función muy importante, la activación y supresión de la expresión de 
genes, y se controla en gran medida a través de promotores de genes y sus motivos 
cis (Zou et al., 2011). En los términos generales, los promotores de genes son 
secuencias de ADN ubicadas aguas arriba del codón de inicio de un gen y contienen 
motivos cis de acción múltiple, que son sitios de unión específica para las proteínas 
involucradas en el inicio y la regulación de la transcripción (Hernandez-Garcia & 
Finer, 2014). Estos motivos cis determinan la expresión espacial y temporal de los 
genes, y se constituyen de pequeñas secuencias de ADN de entre 
aproximadamente 5 a 25 pares de bases (Ibraheem et al., 2010). Algunos de sus 
roles son la regulación de procesos biológicos, como el desarrollo, el crecimiento, 
la división celular y las respuestas a los estímulos ambientales, entre otros (Himani 
et al., 2014). Por lo tanto, la identificación de motivos reguladores en las regiones 
promotoras, es un paso importante para mejorar la comprensión de la expresión y 
regulación génica. 
 
Los promotores de genes que codifican proteínas a menudo contienen un "promotor 
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central", el cual suele estar ubicado a aproximadamente 40 pares de bases aguas 
arriba del sitio de iniciación transcripcional y que comprende la caja TATA, esta caja 
es el sitio de unión para la subunidad del factor de transcripción IID (TFIID), el TFIID 
desempeña un papel central en el inicio de la transcripción del ARN polimerasa II 
(Hernandez-Garcia & Finer, 2014; Louder, et al., 2016). Por lo cual, una 
comprensión completa del sistema de regulación del gen transcripcional dependerá 



















7. METODOLOGÍA Y ÁREA DE ESTUDIO 
 
7.1 Evaluación fenotípica 
Para la evaluación del ataque del ácaro verde a la yuca, se diseñaron ensayos a 
libre y no libre escogencia en donde se evaluaron la oviposición del ácaro sobre los 
dos genotipos de yuca seleccionados, tanto para el ensayo a libre y no libre 
escogencia se realizaron dos observaciones (9AM y 3PM) diarias durante cinco 
días. El experimento se desarrolló en el laboratorio de Biología Molecular de la 
Universidad de los Llanos, siguiendo la metodología de evaluación de los lóbulos 
de cada genotipo en cajas de Petri (Marín-Colorado, 2015). 
 
7.1.1 Material biológico 
Se utilizaron dos genotipos de yuca, CMC-40 y ECU-72, los cuales presentan 
respuestas contrastantes frente al ataque ácaro verde, susceptible y resistente, 
respectivamente. Se propagaron en cultivo in vitro en el laboratorio de Biotecnología 
Vegetal de la Universidad de los Llanos alrededor de 30 plántulas bajo condiciones 
de temperatura (25 ± 2 °C), humedad relativa (70 ± 5 %) y fotoperiodo (12 horas) 
controladas durante tres meses, también se utilizaron 30 estacas de cada genotipo 
que fueron sembradas en bolsas con tierra abonada y posteriormente trasplantadas 
en campo. Las plantas del cultivo in vitro al igual que las estacas fueron sembradas 
en bolsas con tierra abonada, y solo las estacas fueron utilizadas en la infestación 
con el ácaro verde donde se evaluó su resistencia y susceptibilidad. 
 
7.1.2 Colecta del ácaro verde 
La colecta de individuos de ácaro verde se realizó mediante la recolección de hojas 
de yuca que tuvieran la presencia del ácaro verde, una vez colectada un gran 
número de hojas, se llevaron al laboratorio para infestar plantas de yuca preparadas 
para la cría del ácaro verde. La ubicación de colecta fue en el municipio de San Luis 
de Cubarral (03° 47' 22,2''; 73° 50' 37,9''). 
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7.1.3 Libre escogencia 
Los ensayos se realizaron en cajas de Petri (150 mm x 15 mm) con una espuma 
humedecida con agua para prolongar la vida de los lóbulos utilizados, estos se 
distribuyeron de a cinco lóbulos de CMC-40 y cinco lóbulos de ECU-72 de forma 
intercalada para un total de diez lóbulos, en el medio se pusieron ácaros verdes 
para realizar la evaluación a libre escogencia de la oviposición de los mismos 
(Figura 1a), se utilizaron en total seis cajas de Petri para un total de 30 repeticiones 
de lóbulos por genotipo (Figura 1b). 
 
 
Figura 1. Diseño del experimento a libre escogencia. a), caja de Petri con cinco 
lóbulos de CMC-40 y cinco lóbulos de ECU-72 intercalados para un total de diez 
lóbulos. b), seis cajas de Petri con un total de 30 repeticiones de lóbulos por 
genotipo. 
  
7.1.4 No libre escogencia 
En el ensayo a no libre escogencia, el ácaro verde se enfrentó a ambos genotipos 
de forma independiente, por cada caja de Petri había diez lóbulos del mismo 
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genotipo ECU-70, de la misma manera se realizó con el genotipo CMC-40. Se 
utilizaron tres cajas de Petri por genotipo para un total de 30 repeticiones de lóbulos 
por cada genotipo (Figura 2). 
 
Figura 2. Diseño del experimento a no libre escogencia. Seis cajas de Petri con diez 
lóbulos, de las cuales tres cajas contienen lóbulos ECU-72 y tres cajas contienen 
lóbulos CMC-40 para un total de 30 repeticiones de lóbulos por cada genotipo. 
 
7.1.5 Análisis estadístico 
Se realizó análisis estadístico de la oviposición por medio de un gráfico de cajas y 
bigotes para observar la distribución de los datos, si los datos no presentan una 
distribución homogénea se realiza la prueba de rangos de Wilcoxon utilizando 
software estadístico R, el cual nos permite comparar el rango medio de dos 
muestras relacionadas y determinar si las diferencias entre ellas se deben al azar o 
no. Para esta prueba se manejaron dos hipótesis: 
H0: La variable oviposición tiene la misma distribución en los dos genotipos (las 
medianas son iguales). 
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H1: En una población, la oviposición tiende a dar valores mayores que en la otra (las 
medianas son diferentes). 
 
7.2 Análisis molecular de la interacción planta-ácaro 
 
7.2.1 Análisis in silico 
 
7.2.1.1 Búsqueda de genes con el software Genevestigator 
Genevestigator es un paquete de software el cual tiene herramientas basadas en 
web que proporcionan información cuantitativa categorizada sobre genes 
contenidos en grandes bases de datos de microarrays. Este software, disponible 
desde el año 2004, se ha venido actualizado para permitir consultas más rápidas, 
más potentes y más diversas para el análisis de función de genes (Zimmermann et 
al., 2005). El programa permite buscar genes de interés y de referencia en los 
principales organismos modelo, entre ellos se encuentra Arabidopsis thaliana. El 
propósito de realizar una búsqueda de genes de interés, es permitirnos obtener 
genes adicionales que estén relacionados con el etileno de acuerdo a los niveles de 
expresión reportados en Genevestigator, asimismo, de verificar la expresión de los 
genes de interés en una amplia variedad de contextos, lo que nos conduce a nuevas 
ideas para diseñar experimentos y respaldar las decisiones informadas. 
 
En la búsqueda de genes de defensa relacionados con la vía del etileno, se escogió 
A. thaliana por ser el organismo modelo por preferencia para las plantas, se refinó 
la selección por condiciones como perturbaciones bióticas, donde se pudo comparar 
varios experimentos relacionados con el tema de estudio de interés, en este caso 
se escogieron los trabajos reportados con artrópodos plaga en la planta A. thaliana. 
En los experimentos evaluados, estaban relacionadas los siguientes artrópodos 
plaga: Bemisia tabaci (mosca blanca), Liriomyza huidobrensis (mosca minadora) y 
Myzus persicae (pulgón del melocotonero). 
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7.2.1.2 Diseño de primers 
El diseño de primers es uno de los aspectos más importantes de la PCR, primers 
mal diseñados pueden amplificar otros fragmentos de ADN distintos a los deseados 
(amplificación inespecífica), por tal motivo primero se realizó un BLASTn en el portal 
de genomas de Phytozome (https://phytozome.jgi.doe.gov), debido a que las 
secuencias de los genes provienen del genoma de Arabidopsis thaliana. Una vez 
obtenidas las secuencias de los genes de interés en el genoma de la yuca, se 
procedió al desarrollo de los primers (Tabla 2), el cual se realizó con la herramienta 
Pirmer 3 (http://primer3.ut.ee). Finalmente, con los primers recién diseñados se 
procedió a asegurar que los primers fueran complementarios a la región de interés 
del genoma de la yuca.  
 
Tabla 1. Primers diseñados que amplifican un fragmento de los genes 1-
aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente 
de ATP y Protochlorophyllide reductasa A en yuca. 
Gen Primer Amplicón Tm Forward  Reverse  
1-aminociclopropano-
1-carboxilato oxidasa 







dependiente de ATP 













7.2.1.3 Caracterización estructural de las regiones promotoras 
La caracterización estructural de las regiones promotoras es de vital importancia, 
puesto que allí es donde se controla la expresión del gen mediante la regulación de 
la unión de los factores de transcripción para reclutar ARN polimerasa (Latchman, 
1997). De modo que, cada región promotora de determinado gen contiene una 
combinación única de motivos cis, los cuales regulan procesos biológicos y 
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respuestas a diferentes factores bióticos y abióticos (Ibraheem et al., 2010), en 
conclusión, es una herramienta adicional que se utiliza para confirmar la relación de 
los genes con mecanismos de defensa (Peramuna et al., 2018). 
 
7.2.1.3.1 Búsqueda y alineamiento de secuencias 
La búsqueda de las secuencias de los genes (1-aminociclopropano-1-carboxilato 
oxidasa, DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP y Protoclorofilida 
reductasa A) en el genoma de la yuca se realizó por medio de la herramienta BLAST 
(Basic Local Alignment Search Tool) en la base de datos de Phytozome, debido a 
que en un inicio solo contamos con las secuencias de dichos genes en el genoma 
de Arabidopsis thaliana. A continuación, se realizó un alineamiento de las 
secuencias de ambos genomas (A. thaliana y M. esculenta) con en el software 
MEGA7, en donde se utilizó la herramienta de alineamiento Clustal W, para el árbol 
filogenético se utilizó el método de Neighbor-Joining con un Bootstrap de 1000 y se 
escogió el modelo de poisson. 
 
7.2.1.3.2 Búsqueda de promotores 
Se realizó una búsqueda de las regiones promotoras por medio de la herramienta 
JBrowser de la plataforma Phytozome, para esto se seleccionaron 1500 pares de 
bases aguas arriba del codón de inicio de cada gen. El análisis in silico se realizó 
por medio de la plataforma online PlantCARE de bioinformatics & Systems Biology 
(http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/), la cual nos permite 
encontrar motivos cis putativos (Lescot et al., 2002). 
 
7.2.2 Análisis de expresión de genes 
Se evaluaron dos genes los cuales se obtuvieron a partir de los resultados obtenidos 
por Marín-Colorado (2015) (1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa y DEAD-
box ARN helicasa-20 dependiente de ATP), adicionalmente, se evaluó un tercer gen 
el cual se obtuvo por medio de una búsqueda de genes mediante el software 
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Genevestigator (Protochlorophyllide reductasa A). Esta evaluación se realizó por 
medio de la técnica de PCR convencional, se utilizó el ensayo a no libre escogencia, 
donde se evaluaron tres estados de la interacción, el primer estado consta de un 
tiempo de cero horas (como control negativo de la interacción), el segundo estado 
consta de un tiempo de 24 horas y el tercer estado consta de un tiempo final de 
cuatro días de interacción con el ácaro. 
 
7.2.2.1 Extracción de ARN 
La extracción de ARN se realizó con 100 mg de material vegetal mediante el uso de 
un kit de extracción comercial, en este caso el kit que se usó fue: InviTrap Spin Plant 
RNA Mini Kit, para esto se siguieron las indicaciones del fabricante. En total se 
utilizaron seis muestras de ARN para los análisis (Tabla 3). 
7.2.2.2 Cuantificación y gel de calidad 
Las muestras de ARN extraídas se cuantificaron mediante el uso del 
espectrofotómetro Cytation 3 Cell Imaging Multi-Mode Reader de BioTek. Los geles 
de agarosa se realizaron al 1,5 %, se corrieron en una cámara de electroforesis con 
una configuración de 150 voltios durante 30 minutos, los geles se visualizaron por 
medio del transiluminador E-Gel Imager de Thermofisher. 
 
7.2.2.3 Síntesis de ADNc 
Se realizó síntesis de ADNc a partir de muestras de ARN con una concentración de 
500 ng/µL, para esto se utilizó el kit comercial ProtoScript First Strand cDNA 
Synthesis. Es necesario mencionar que para obtener mejores resultados se 
recomienda realizar digestión de ADN mediante el uso de DNAsas, sin embargo, no 
se realizó la digestión por falta de DNAsa en el laboratorio. Para la síntesis se tomó 
7 µL de ARN, se agregó 3 µL de oligo d(T)23 VN [50 μM] y se desnaturalizó a 70 °C 
durante 5 minutos, las muestras se pusieron sobre hielo y luego se adicionó 10 µL 
de M-Mulv Reaction Mix [2X] y 2 µL de M-Mulv Enzyme Mix [10X], luego se 
incubaron a 42 °C durante una hora y se inactivó la enzima a 80 °C durante 5 
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minutos. Por último, se diluyo la muestra a 50 µL mediante la adición 28 µL de agua 
libre de nucleasas. 
 
7.2.2.4 PCR 
La PCR se realizó en un termociclador MultiGene OptiMax Thermal Cycler, este se 
llevó a cabo por medio de la preparación de un cóctel de 12.5 µL (Tabla 2), la 
configuración del termociclador fue la siguiente: un ciclo de desnaturalización a 94 
°C por 5 minutos, seguido de 35 ciclos de alineamiento y de extensión de la cadena 
a, 94°C por 30 segundos, la temperatura del primer por 30 segundos y 72 °C por 30 
segundos, y una extensión final de 72 °C por 5 minutos. Se tomó como gen de 
referencia el gliceraldehído-3-fosfato deshidrogenasa (G3PDH) (F: 5’-
CCGTGTTCCAACTGTTGATG-3’, R: 5’-CTGCACACCCACCAGAGTAA-3’, longitud 
del producto: 190 pb, Tm: 58 °C), el cual es un gen constitutivo no implicado en 
respuestas de defensa y por tanto su nivel de expresión se mantiene constante 
durante los tiempos (Contreras & López, 2008).  
 
Tabla 2. Reacciones del cóctel preparado para la amplificación de los genes por 
PCR.  
Cóctel 1x 
Buffer 10x 1.25 µL 
dNTP’s solution mix 10mM 0.25 µL 
Primer F 10µM 0.625 µL 
Primer R 10µM 0.625 µL 
MgCl2 50mM 0.5 µL 
H2O 7.75 µL 
ADNc 1.0 µL 
Red Taq Polimerasa 1u/µL 0.5 µL 
Volumen total 12.5 µL 
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8. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 
8.1 Preferencia de oviposición 
 
8.1.1 Libre escogencia 
La figura 3 muestra que el genotipo CMC-40 presenta en los primeros dos días 
valores de oviposición superiores al genotipo ECU-72. A partir del tercer día el 
comportamiento es muy similar. Se observa ausencia de homocedasticidad. No fue 
posible realizar un contraste para la comparación de los grupos ya que no se pudo 
aplicar un análisis de comparación de medias, debido a la falta de homogeneidad 
de los datos, por ello se decidió aplicar la prueba de rangos de Wilcoxon el cual 
arrojó un valor de p = 0.0002236, de manera que al nivel de significancia de 5 % 
rechazamos la hipótesis nula, por lo tanto, podemos decir que la ovoposición es 
diferente en los genotipos evaluados. 
 
 
Figura 3. Modelo de cajas y bigotes. Número de huevos según genotipo y día, a 
libre escogencia. 
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Asimismo, se realizó una curva de oviposición (Figura 4), la cual presenta patrones 
similares en los dos genotipos, los valores muestran una culminación de la 
oviposición hacía el segundo día en la tarde (día 2T), desde entonces ocurre un 
descenso notable en el número de huevos. En los tres primeros días el promedio 
de huevos puesto en el periodo de observación es superior en el genotipo CMC-40, 
el valor de oviposición más alto fue 1.16. 
 
Para apoyar estos resultados se plantearon varios modelos mixtos (teniendo en 
cuenta la correlación de los datos) con variable respuesta la oviposición (variable 
tipo conteo, por ello se usó el modelo Poisson) y de variables explicativas, el 
genotipo y el día. Los resultados muestran como el mejor modelo la función 
polinómica del tiempo en potencia dos con un coeficiente de -0.0984. En cuanto al 
genotipo, teniendo en cuenta el genotipo CMC-40 como referencia, se puede 
observar que el genotipo ECU-72 (coeficiente de -0.4470) presenta menor 
oviposición a través del tiempo, con un rango de diferencia de 0.6 - 1.16. Marín-
Colorado (2015) encontró que a libre escogencia el rango de diferencia de 
oviposición era de 1.5 - 27.1, donde el genotipo CMC-40 presento mayor 
oviposición. Otra investigación (Strucker et al., 2017) reporta diferentes genotipos 
de yuca: G-83, G-92, Amazonas, Recife, Pão, Cigana-preta y IAC-90 são, los cuales 
presentan menor preferencias de oviposición del ácaro verde (Mononychellus 




Figura 4. Curva de oviposición de los genotipos CMC-40 y ECU-72, a libre 
escogencia. 
 
8.1.2 No libre escogencia 
En la figura 5 se observa que el genotipo CMC-40 (verde) presenta en el primer día 
valores superiores al genotipo ECU-72. A partir del segundo día el comportamiento 
es muy similar. De nuevo se observa ausencia de homocedasticidad, por tal motivo 
se aplicó la prueba de rangos de Wilcoxon que arrojo un valor p = 0.04992. Al nivel 
de significancia de 5 % la prueba no es concluyente, responde al comportamiento 
global observado, mostrando diferencias en el primer día, pero luego el 




Figura 5. Modelo de cajas y bigotes. Número de huevos según genotipo y día, a no 
libre escogencia. 
 
Igualmente se realizó una curva de oviposición (Figura 7), en la cual se observa que 
apoya las observaciones hechas anteriormente. A partir del segundo día se 
presenta un comportamiento de oviposición muy similar en los dos genotipos, el 
valor máximo de oviposición fue de 1.56 en el genotipo CMC-40. 
Se plantearon varios modelos mixtos para tratar de analizar algunas diferencias, los 
resultados arrojan como el mejor modelo la función polinómica del tiempo en 
potencia dos con un coeficiente de -0.05634. En cuanto al genotipo, usando el 
genotipo CMC-40 como referencia, se puede observar que el genotipo ECU-72 
(coeficiente=-0.29726) presenta menor oviposición a través del tiempo, pero esto se 
debe solo al primer día, donde el rango de diferencia fue de 0.66 - 1.56. En el 
experimento a no libre escogencia realizado por Marín-Colorado (2015) el rango de 
diferencia fue de 1.9 - 12.5. Estas preferencias de oviposición están influenciadas 
por la densidad de los tricomas presentes en las hojas da la yuca (Strucker et al., 
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2017), de modo que el genotipo ECU-72 el cual tiene una mayor densidad de 
tricomas, presenta valores inferiores de oviposición. 
 
 
Figura 6. Curva de oviposición de los genotipos CMC-40 y ECU-72, a no libre 
escogencia. 
 
8.2 Análisis molecular de la interacción planta-ácaro 
 
8.2.1 Análisis in silico 
 
8.2.1.1 Genes relacionados con la vía del etileno reportados en la base de 
datos de Genevestigator 
En la búsqueda de genes relacionados con la vía del etileno se evaluaron diferentes 
experimentos reportados de interacciones planta-artrópodos plaga. El sistema de 
búsqueda que se utilizó, fue elegir dentro de los experimentos los genes que se 
reportan como sobre-regulados y reprimidos. En los experimentos evaluados de 
Arabidopsis thaliana, estaban relacionadas los siguientes artrópodos plaga: Bemisia 
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tabaci (mosca blanca), Liriomyza huidobrensis (mosca minadora) y Myzus persicae 
(pulgón del melocotonero). En total 21 experimentos fueron reportados para estas 
interacciones y se encontraron dos genes relacionados con la vía del etileno. 
 
Los genes relacionados con el etileno que se encontraron fueron el gen PORA y el 
gen ERF6, específicamente en experimentos de la interacción de A. thaliana con B. 
tabaci. Para el caso de PORA, el gen se reportó con niveles reprimidos en la 
expresión génica, con un valor de Log2-ratio = -1.98 (Figura 7). Por otra parte, ERF6 
también se reporta con niveles reprimidos en la expresión génica, con un valor de 
Log2-ratio = -0.67 (Figura 8). Es importante mencionar que estos genes se 
destacaron como resultados porque además de estar involucrados en la vía de 
señalización de etileno, presentaban uno de los dos niveles de expresión, sobre-
regulación o reprimidos, sin embargo, solo se incluyó el gen PORA en el análisis 
estructural de promotores y en el análisis de la expresión génica, debido a que fue 
el gen que presento el nivel mayor de expresión génica reprimida.  
 
La identificación de genes que se expresan específicamente en ciertos tejidos o 
como respuesta a un estímulo ambiental es útil para diseñar futuras investigaciones 
en diferentes tipos de plantas, ya sea para generar marcadores de expresión génica 
o simplemente para comprender redes reguladoras de genes (Austin et al., 2016). 
De modo que el uso de este software no solo es ideal para identificar genes 
expresados específicamente durante los estreses seleccionados, sino que también 
sirve para identificar genes en etapas de crecimiento o en órganos específicos 




Figura 7. Gen PORA con niveles reprimidos de expresión génica en la interacción 
de Arabidopsis thaliana con Bemisia tabaci. 
 
 
Figura 8. Gen ERF6 con niveles reprimidos de expresión génica en la interacción 
de Arabidopsis thaliana con Bemisia tabaci. 
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8.2.1.2 Caracterización estructural de las regiones promotoras 
A partir de los genes de interés 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, DEAD-
box ARN helicasa-20 dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A, asociados 
a la vía de señalización del etileno, los cuales se obtuvieron a partir del genoma de 
Arabidopsis thaliana (base de datos de NCBI), se realizó un alineamiento BLASTn 
en línea (https://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html#!search?show=BLAST) para 
obtener las secuencias en nuestra planta de interés Manihot esculenta (base de 
datos de Phytozome). Para el gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa se 
encontraron tres secuencias en yuca similares a la de A. thaliana (Figura 9). 
 
 
Figura 9. Secuencias del gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa 
encontradas en yuca. 
 
Una vez obtenidas las secuencias homologas de los genes de interés en el genoma 
de yuca, se realizó un alineamiento de las secuencias con el software MEGA7 para 
luego realizar un árbol Neighbor-Joining. Esto nos permitió por medio del índice de 
Boostrap saber cuál de esas secuencias es la más similar o cercana a la secuencia 
original de A. thaliana. El árbol Neighbor-Joining arrojó que la secuencia que se 
encuentra en el cromosoma 16 de M. esculenta es la más similar a la secuencia de 
A. thaliana (Figura 10). Una vez encontrada la secuencia de yuca que más se 
asemeja a la secuencia de A. thaliana, el paso a seguir fue obtener los motivos cis 
putativos en la plataforma PlantCARE, para esto fue necesario conseguir la 





Figura 10. Árbol Neighbor-Joining de las secuencias de Arabidopsis thaliana y 
Manihot esculenta del gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa. 
 
Se encontró que el promotor de A. thaliana contiene motivos cis putativos 
importantes (Figura 12), para esto se tuvo que ingresar la secuencia promotora 
(1500 pares de bases aguas arriba del codón de inicio del gen) obtenida por medio 
de la herramienta “JBrowse” de Phytozome en la plataforma en línea de PlantCARE. 
El motivo ABRE (TACGTG, TACGGTC), elemento involucrado en la respuesta del 
ácido abscísico ubicado en la posición -360 y -1249, el motivo ARE (TGGTTT) 
elemento esencial para la inducción anaeróbica ubicado en las posiciones -514, -
1323, -635 y -1400, el motivo AuxRR-core (GGTCCAT) elemento involucrado en la 
respuesta de auxinas ubicado en la posición +525, el motivo CGTCA y el motivo 
TGACG elementos involucrados en la respuesta de metil jasmonatos ubicados en 
las posiciones -85 y +1443, +85 y -1443 respectivamente, el motivo ERE 
(ATTTCAAA) elemento involucrado en la respuesta del etileno ubicado en la 
posición +17, el motivo GARE (AAACAGA) elemento sensible a la giberelina 
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ubicado en la posición -1140, el motivo HSE (AAAAAATTTC) elemento involucrado 
en la respuesta al estrés por calor ubicado en las posiciones +12, -619, -395 y -849, 
el motivo TC-rich repeats (GTTTTCTTAC) elemento involucrado en la defensa y la 
respuesta al estrés ubicado en la posición -773, el motivo WUN (TCATTACGAA) 
elemento sensible a heridas ubicado en la posición -492 y varios motivos (ACE, 
ATCT, Box 4, Box I, G-Box, GA, GAG, L-box y TCT) involucrados en la respuesta a 
la luz (Figura 11). 
 
 
Figura 11. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen 1-

































































































































Figura 12. Motivos cis putativos encontrados en el promotor de gen 1-
aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa en Arabidopsis thaliana. 
 
Dentro del promotor del mismo gen en yuca se encontraron motivos cis compartidos 
con los de A. thaliana (ABRE, ARE, AuxRR-core, Box 4, Box I, G-Box, GA, HSE, 
TC-rich repeats), de los cuales se destaca el motivo TC-rich repeats, ya que es uno 
de los motivos involucrados en la defensa y en el estrés de la planta, los motivos 
ABRE Y AuxRR-core fundamentales por estar involucrados en la respuesta de las 
hormonas del ácido abscísico y de auxinas, sin embargo, en la región promotora de 
la yuca no se observaron motivos relacionados con el etileno. Al realizar un 
histograma de frecuencias de los motivos cis encontrados, se puede observar que 
los motivos involucrados con la respuesta de la luz son los más abundantes (Box 4 




Figura 13. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen 1-
aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa en el cromosoma 16 de Manihot 
esculenta. 
 
En cuanto al gen DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP, el árbol 
Neighbor-Joining (Figura 14) muestra la secuencia del cromosoma 11 de la yuca y 
la secuencia de A. thaliana con un porcentaje Bootstrap del 100%, lo que significa 




















Figura 14. Árbol Neighbor-Joining de las secuencias de Arabidopsis thaliana y 
Manihot esculenta del gen DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP. 
 
En la región promotora del gen DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP en 
A. thaliana, se sigue observando el mismo patrón en la frecuencia en que se 
encuentran motivos involucrados con la respuesta a la luz (G-Box), siendo los estos 
los más abundantes, el motivo GARE es otro tiene una frecuencia alta (3), siendo 
uno de los más importantes al ser un elemento sensible a las giberelinas (Figura 
15). En esta región promotora se encuentran motivos importantes como los 
involucrados en la capacidad de respuesta al ácido abscísico (motivo ABRE -1280, 
+1281), los esenciales para la inducción anaeróbica (motivo ARE -847, -904), los 
involucrados en la respuesta de metil jasmonatos (motivo CGTCA -1243 y motivo 
TGACG +1243), los sensibles a las giberelinas (motivo GARE +306, -1301, -331 y 
motivo P-box -156), los involucrados en defensa y en respuesta al estrés (motivo 
TC-rich repeats +229) y los involucrados en la capacidad de respuesta al ácido 
salicílico (motivo TCA -294, +1013).  
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Figura 15. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen DEAD-
box ARN helicasa-20 dependiente de ATP en Arabidopsis thaliana. 
 
En cuanto a la región promotora del cromosoma 11 de M. esculenta, los motivos cis 
más abundantes fueron Box 4 (+527, -1158, +638), Sp1 (+23, -1259, +966) y TC-
rich repeats (+178, -749, -213) con una frecuencia de 3 en cada motivo (Figura 16), 
involucrados en la respuesta a la luz (Box 4 y Sp1) y en la defensa y respuesta al 
estrés (TC-rich repeats). Otros motivos importantes presentes en esta región 
promotora fueron el motivo ARE (-1410) elemento esencial para la inducción 
anaeróbica, el motivo TGA-box (-844) elemento sensible a la auxina y el motivo 
TGACG (+830, -847) elemento involucrado en la respuesta de metil jasmonatos. 
Tanto en la región promotora de A. thaliana como en la de Manihot esculenta, no se 




















Figura 16. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen DEAD-
box ARN helicasa-20 dependiente de ATP en el cromosoma 11 de Manihot 
esculenta. 
 
En el árbol Neighbor-Joining del gen Protoclorofilida reductasa A (Figura 17) se 
observa que tanto la secuencia del cromosoma 3 y del cromosoma 15 de M. 
esculenta están cercanas a la de A. thaliana con un Bootstrap del 89 %, sin 
embargo, el BLASTn realizado en la plataforma en línea de Phytozome (Figura 18) 
señala que la secuencia del cromosoma 3 es la más similar a la secuencia original 
de A. thaliana con un Score de 464.8 (Figura 18). 
 
Con respecto al análisis in silico de la región promotora del gen Protoclorofilida 
reductasa A en A. thaliana se encuentra el motivo G-box con la frecuencia más alta 
(3) involucrado en la respuesta a la luz, ahora bien, dentro de los motivos 
importantes involucrados en la defensa y en la respuesta al estrés encontramos de 
nuevo el motivo TC-rich repeats en la posición -517, el motivo ARE elemento 
esencial para la inducción anaeróbica en la posición -764, el motivo CGTCA y el 
motivo TGACG involucrados en la respuesta de metil jasmonatos en las posiciones 
-316, +448 y +316, -448 respectivamente, el motivo HSE involucrado en la 
















respuesta a bajas temperaturas en la posición -130 y el motivo TCA involucrado en 
la capacidad de respuesta al ácido salicílico en las posiciones +935 y -1243 (Figura 
19). 
 
En la región promotora del cromosoma 3 de M. esculenta, los motivos más 
frecuentes son G-box y HSE, involucrados en la respuesta a la luz y en la capacidad 
de respuesta al estrés por calor respectivamente (Figura 20), otro motivo importante 
que se encontró es el motivo LTR que está involucrado en la respuesta a baja 
temperatura y se encuentra en la posición -167. Volvemos a notar que ni en la región 
promotora de A. thaliana ni en la de M. esculenta aparecen motivos involucrados 
con el etileno. 
 
 
Figura 17. Árbol Neighbor-Joining de las secuencias de Arabidopsis thaliana y 








Figura 19. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen 


















Figura 20. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen 
Protoclorofilida reductasa A en el cromosoma 3 de Manihot esculenta. 
 
Se sabe que el etileno es una fitohormona gaseosa que regula el crecimiento y el 
desarrollo de las plantas, con este análisis estructural de promotores podemos ver 
que se presentan motivos cis implicados en respuesta de defensa a patógenos y 
herbívoros, en procesos de respuesta a factores de estrés a heridas, respuesta a 
bajas temperaturas y respuesta a estrés por calor. En adición, diferentes líneas de 
evidencia indican que el etileno interacciona con el ácido salicílico, ácido abscísico, 
jasmonatos, auxinas y giberelinas (Arimura et al., 2002). Se asume que el etileno 
estaría relacionado con la acción de auxina dado que, en presencia de ésta, el 
etileno incrementa sus efectos más allá que el generado por la propia auxina, 
aunque se admite que por su forma gaseosa, puede llegar a zonas adyacentes más 
rápidamente donde la auxina no puede acceder (Jordán & Casaretto, 2006). 
 
Etileno es la única hormona vegetal gaseosa, simple y pequeña, presente en 
angiospermas y gimnospermas, aunque también está presente en musgos, 
hepáticas, helechos y otros organismos. Al ser un gas puede moverse rápidamente 
por los tejidos, no tanto por transporte sino por difusión, además su efecto se inicia 




















casi inmediata (Jordán & Casaretto, 2006). Se ha encontrado que el que el gen 
ERF113 el cual pertenece a la familia ERF, posee una respuesta transcripcional 
para el etileno, el ácido jasmónico, el ácido salicílico y el ácido abisicico, en 
consecuencia, la sobre-expresión de ERF113 confiere resistencia a los estreses 
que activan estas hormonas. Por ejemplo, la sobre-expresión de ERF113 
desencadena el cierre de estomas y mejora la tolerancia al encharcamiento 
(Krishnaswamy et al., 2011; Liu et al., 2012; Heyman et al., 2018). 
 
Algunos autores proponen que los patrones en los datos de expresión de genes 
pueden ser explicados con perfiles de los elementos cis (Segal et al., 2005; Appel 
et al., 2014). Con este análisis in silico se logró caracterizar motivos cis en las 
regiones promotoras de distintos genes, donde se observó que todos los genes 
presentan motivos compartidos en las secuencias de A. thaliana y de M. esculenta. 
Algunos de estos elementos sirven como importantes componentes reguladores de 
las vías de señalización de hormonas que responden al ataque de insectos, varios 
de los elementos cis enriquecidos pertenecen a clases bien caracterizadas, que 
incluyen ABRE, G-Box, I-box, cajas TATA y cajas WRKY (Appel et al., 2014). 
 
8.2.2 Análisis de la expresión génica 
Para la evaluación del PCR se utilizaron seis muestras de ARN correspondientes a 
cada uno de los tiempos estipulados para el análisis molecular con el ácaro verde 
(Tabla 3). Como control positivo, se amplificó ADNc con el primer G3PDH (Figura 
21), esto con el fin de tener un gen de referencia para el análisis de los demás 
genes. Como control negativo simplemente se agregó agua en lugar de la muestra 
de ADNc. 
 
En la figura 22 se observan muestras de ADNc que amplifican un fragmento del gen 
1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa (ACO4) con un tamaño de amplificación 
de 430 pares de bases de acuerdo al primer diseñado (Tabla 1), en la figura se 
aprecia que el gen amplificó en todos los tiempos de evaluación (cero horas, 24 
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horas y cuatro días) y en los dos genotipos de la yuca (CMC-40 y ECU-72), sin 
embargo, se puede notar que en el genotipo resistente (ECU-72) las bandas lucen 
más gruesas y más nítidas. Por otra parte, el genotipo CMC-40 luce una banda en 
el tiempo cero horas, delgada en comparación con las demás bandas, que luego en 
el tiempo 24 horas y cuatro días, las bandas lucen un grosor ya característico del 
genotipo resistente. Esto puede indicar que el gen efectivamente se expresa en 
ambos genotipos, pero que en el caso de CMC-40, su expresión se demora más en 
alcanzar los niveles ideales como se refleja en los tiempos de evaluación. En el 
trabajo de Marín-Colorado (2015) se observa el mismo patrón en la regulación 
proteómica de 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa en el genotipo 60444 
(Figura 23), con valores de 1.001179 en el tiempo seis horas, 1.10097 en el tiempo 
24 horas, 1.083976 en el tiempo cuatro días y 1.186844 en el tiempo ocho días.  
 
Tabla 3. Muestras de ARN utilizadas en el análisis molecular de la interacción 




0 horas CA 0h 2.2 EA 0h 1.1 
24 horas CA 24h 2.3 EA 24h 2.1 
4 días CA 4d 3.2 EA 4d 2.3 
 
 
Figura 21. Muestras de ADNc amplificadas con el primer G3PDH, que amplifica un 
fragmento del gen gliceraldehído-3-fosfato deshidrogenasa. 
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Figura 22. Muestras de ADNc amplificadas con el primer ACO4, que amplifica un 
fragmento del gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa. 
 
 
Figura 23. Proteína 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa bajo sobre-
regulación identificada por Marín-Colorado (2015) mediante progénesis implicados 
en metabolismo de hormonas para el genotipo 60444. Los valores en los tiempos 
evaluados explican la regulación de las proteínas. 
 










6h 24h 4d 8d
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DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP (DBRH20) con un tamaño de 
amplificación de 590 pares de bases de acuerdo al primer diseñado (Tabla 1), se 
aprecia que el gen amplificó en todos los tiempos de evaluación y en los dos 
genotipos de la yuca, sin embargo, se vuelve a apreciar que en el genotipo ECU-72 
las bandas lucen más gruesas y nítidas. El genotipo CMC-40 luce una banda en el 
tiempo cero horas, delgada y tenue, en el tiempo 24 horas luce una banda delgada 
en comparación con las demás bandas, luego en el tiempo cuatro días la banda 
luce de un grosor similar a las bandas del genotipo ECU-72. Sin embargo, los 
resultados de Marín-Colorado (2015) muestran un comportamiento diferente en la 
regulación proteómica de DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP en el 
genotipo 60444 (Figura 25), en el tiempo seis horas el valor fue 1.391367, en el 
tiempo 24 horas el valor fue 1.28162, en el tiempo cuatro días el valor fue 1.260104 
y en el tiempo ocho días el valor fue 1.348629. 
 
 
Figura 24. Muestras de ADNc amplificadas con el primer DBRH20, que amplifica 




Figura 25. Proteína DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP bajo sobre-
regulación identificada por Marín-Colorado (2015) mediante progénesis implicados 
en metabolismo de hormonas para el genotipo 60444. Los valores en los tiempos 
evaluados explican la regulación de las proteínas. 
 
En la figura 26 se observan muestras de ADNc que amplifican un fragmento del gen 
Protoclorofilida reductasa A (PORA) con un tamaño de amplificación de 346 pares 
de bases de acuerdo al primer diseñado (Tabla 1), en la figura se aprecia que el gen 
amplificó en todos los tiempos de evaluación y en los dos genotipos de la yuca. Se 
vuelve a apreciar que en el genotipo ECU-72 las bandas lucen más gruesas. Sin 
embargo, en el genotipo CMC-40 el patrón en los tiempos de evaluación de la 
expresión génica cambia, luce una banda más gruesa en el tiempo cero, en el 
tiempo 24 horas luce una banda de tamaño intermedio, luego en el tiempo cuatro 
días la banda luce de un tamaño mucho más delgado. Esto se puede explicar 
porque el gen fue seleccionado a partir de unos microarreglos donde reportan al 
gen como reprimido (Figura 7), lo que se refleja en las bandas conforme avanzan 
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Figura 26. Muestras de ADNc amplificadas con el primer PORA, que amplifica un 
fragmento del gen Protoclorofilida reductasa A. 
 
Se demostró una regulación positiva de los genes 1-aminociclopropano-1-
carboxilato oxidasa, DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP y 
Protoclorofilida reductasa A bajo el estrés producido por el ataque del ácaro en los 
experimentos con los genotipos CMC-40 y ECU-72 de yuca. Los genes 1-
aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa y DEAD-box ARN helicasa-20 
dependiente de ATP mostraron una sobre-expresión a medida avanzaron los 
tiempos de evaluación, especialmente a los cuatros días de interacción con el ácaro 
verde. El gen Protoclorofilida reductasa A presentó baja expresión conforme 
avanzaron los tiempos de evaluación, evidenciando lo que podría ser un perfil 
génico reprimido, debido a que este gen ya se ha reportado con baja regulación en 
Arabidopsis thaliana bajo el ataque de Bemisia tabaci (Kempema et al., 2007). Sin 
embargo, para confirmar esto es necesario hacer una evaluación más exhaustiva, 
con mayores tiempos de evaluación y con análisis cuantitativos como el qPCR en 
tiempo real (Mestdagh et al., 2009). 
 
El análisis de expresión mediante PCR es fundamental, ya que sirve como el primer 
paso en la detección de genes con potencial para el establecimiento de futuros 
genotipos resistentes a herbivoría u otros tipos de estrés (Hossain et al., 2017). Por 
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ejemplo, el gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxiadasa (ACO4) ha sido 
ampliamente estudiado y algunos resultados (Xu et al., 2008; Tsang et al., 2011) 
indican que forma parte de un mecanismo de señalización que controla el 
alargamiento de las células de la raíz de forma independiente a la señalización del 
etileno. Así mismo, otros estudios han demostrado la inducción de la expresión 
génica de ACO4 por estrés biótico y abiótico, tratamientos con fitohormonas 
(incluida el etileno) y señales de desarrollo y ontológicas en otras especies de 
plantas (Dorling & McManus, 2012). Además, la expresión de ACO4 también puede 
verse afectada por mecanismos de regulación postranscripcionales y 
postraduccionales (Datta et al., 2015; Nascimento et al., 2018).  
 
Por otro lado, la creciente evidencia sugiere que DEAD-box ARN helicasa 
desempeña un papel importante en los procesos de crecimiento y desarrollo de las 
plantas, probablemente a través de la regulación del metabolismo del ARN y la 
expresión génica. Algunas investigaciones (Matthes et al., 2007; Kobayashi et al., 
2007) demostraron que plantas de Arabidopsis transgénicas que expresan el gen 
OsBIRH1, el cual codifica una proteína de DEAD-box ARN helicasa, poseen una 
mayor tolerancia al estrés oxidativo y a niveles elevados de expresión de genes de 
defensa oxidativa. Los resultados sugirieron que el gen OsBIRH1 juega un papel 
importante en las respuestas de defensa contra estreses bióticos y abióticos. 
Igualmente, se han identificado más de 50 miembros de DEAD-box ARN helicasa 
en Arabidopsis (Aubourg et al., 1999, Boudet et al., 2001) y a pesar de que se sabe 
de su participación en varios procesos biológicos, sus funciones precisas y su 









Se comprobó la preferencia de oviposición del ácaro verde en el genotipo 
susceptible CMC-40 sobre el genotipo resistente ECU-72 en el experimento a libre 
escogencia. La prueba no fue concluyente con un nivel de significancia de 5 % en 
el experimento a no libre escogencia. 
 
Se encontraron dos genes (PORA y ERF6) relacionados con el etileno por medio 
de uso del software Genevestigator. La expresión del gen PORA sintetiza la enzima 
Protoclorofilida reductasa A, enzima vegetal involucrada en la ruta de biosíntesis de 
la clorofila, la enzima PORA reduce uno de los dobles enlaces de la protoclorofilida 
usando NADPH y luz (Gabruk et al., 2017), lo que se vio evidenciado con la 
presencia de una gran cantidad de motivos cis involucrados en la respuesta de la 
luz (G-box, ACE, Box 4, GA y TCT). Por otra parte, el gen ERF6 regula la expresión 
en respuesta al estrés por bajas concentraciones de manitol, que desencadena el 
crecimiento de las hojas de la planta (Dubois et al., 2015). 
 
Se corroboró la expresión de los genes 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa 
(ACO4), DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP (DBRH20) y 
Protoclorofilida reductasa A (PORA), por medio de PCR convencional en los dos 
genotipos de Manihot esculenta evaluados, donde se observó que el genotipo ECU-
72 presentó mayores niveles de sobre-expresión (bandas más gruesas y claras). En 
cuanto a las implicaciones fisiológicas el gen ACO4 codifica la oxidasa del ácido 
aminociclopropano carboxílico, enzima reguladora de la síntesis de etileno y 
precursor inmediato del etileno en la ruta biosintética de esta hormona en las 
plantas, también regula la maduración del fruto, un proceso sumamente complejo 
caracterizado por una serie de cambios bioquímicos y fisiológicos coordinados que 
conducen al desarrollo de frutos suaves y comestibles (Mena-Violante et al., 2009). 
El gen DBRH20 con frecuencia causa defectos morfológicos severos en los 
sistemas de las plantas, sin embargo, la expresión del gen ocurre preferentemente 
en el desarrollo de la fruta y se ve potenciada por la exposición al etileno, lo que 
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implica una asociación con la regulación de los genes requeridos para la respuesta 
celular a la hormona de la planta (Linder & Owttrim, 2009). 
 
La caracterización estructural de promotores corrobora la relación del etileno con 
hormonas como el ácido salicílico, el ácido abscísico, jasmonatos, auxinas y 
giberelinas. Interacciones mutuas entre las hormonas específicas del estrés, tales 
como el ácido salicílico, el ácido jasmónico y el etileno son considerados como la 
columna vertebral de la inmunidad (Jones & Dangl, 2006). Sin embargo, hormonas 
estimulantes del crecimiento (auxinas, citoquininas, ácido giberélico, y el ácido 
abscísico) pueden inhibir o potenciar este equilibrio en la mediación de la protección 
o la susceptibilidad de la planta contra los patógenos invasores. Las auxinas ejercen 
procesos de desarrollo, tales como el mantenimiento de los meristemos radiculares, 
la formación de raíces laterales, la determinación de la posición de la hoja y la 
inducción de organogénesis (Cervantes-Flores, 2014). 
 
En la caracterización de los genes 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, 
DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A, se 
obtuvo resultados esperados en cuanto a motivos cis que comparten los tres genes, 
donde los motivos G-box, ARE y TC-rich repeats son los que más se presentaron 
en las diferentes regiones promotoras. El gen aminociclopropano-1-carboxilato 
oxidasa fue el único que presento un motivo cis involucrado en la respuesta del 
etileno (motivo ERE). Los motivos involucrados a la respuesta de la luz fueron los 
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La yuca (Manihot esculenta) es uno de los principales cultivos de la región tropical 
debido a su alto contenido de carbohidratos en forma de almidón. No obstante, se 
ve afectada por el ataque de artrópodos plaga como el ácaro verde (Mononychellus 
tanajoa), el cual provoca grandes pérdidas en el rendimiento y en la producción de 





de genes, los cuales activan una serie de cascadas de señalización para hacer 
frente al estrés ocasionado por la interacción del ácaro con la planta. El etileno es 
una fitohormona gaseosa que regula el crecimiento y desarrollo de las plantas, está 
involucrada en la muerte celular como respuesta a factores de estrés biótico y 
abiótico, y también modula la muerte celular inducida por patógenos de plantas, 
exposición al ozono, y órgano-senescencia. Se evaluó la oviposición del ácaro verde 
sobre dos genotipos de yuca (CMC-40 y ECU-72). El análisis de expresión de genes 
es una herramienta ideal para comprender el comportamiento de los genes frente 
al estrés ocasionado por artrópodos plaga. Se evaluó la expresión de tres genes 
relacionados con el etileno (1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, DEAD-box 
ARN helicasa-20 dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A) en los 
genotipos vegetales ECU-72 y CMC-40. Se caracterizó las regiones promotoras de 
los genes 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, DEAD-box ARN helicasa-20 
dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A. Con la evaluación de los 
genotipos de yuca en este estudio se confirmó como genotipo susceptible CMC-40 
y como genotipo resistente ECU-72. 
 
Palabras clave: ácaro verde, etileno, expresión de genes, genotipos. 
 
ABSTRACT 
The cassava (Manihot esculenta) is one of the main crops of the tropical region due 
to its high content of carbohydrates in the form of starch. However, it is affected by 
the attack of plague arthropods such as the green mite (Mononychellus tanajoa), 
which causes large losses in the yield and production of cassava. A form of natural 
defense in plants is reflected in the expression of genes, which activate a series of 
signaling cascades to cope with the stress caused by the interaction of the mite with 
the plant. Ethylene is a gaseous phytohormone that regulates the growth and 
development of plants, is involved in cell death in response to biotic and abiotic 
stress factors, and also modulates cell death induced by plant pathogens, ozone 
exposure, and organ-senescence. The oviposition of the green mite was evaluated 
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on two cassava genotypes (CMC-40 and ECU-72). The analysis of gene expression 
is an ideal tool to understand the behavior of genes against stress caused by pest 
arthropods. The expression of three genes related to ethylene (1-
aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase, DEAD-box ATP-dependent RNA 
helicase 20 and Protochlorophyllide oxidoreductase A) was evaluated in the plant 
genotypes ECU-72 and CMC-40. The promoter regions of the genes 1-
aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase, DEAD-box ATP-dependent RNA 
helicase 20 and Protochlorophyllide oxidoreductase A were characterized. With the 
evaluation of cassava genotypes in this study was confirmed as susceptible 
genotype CMC- 40 and as a resistant genotype ECU-72. 
 
Key words: ethylene, gene expression, genotypes, green mite. 
 
RESUMO 
Mandioca (Manihot esculenta) é uma das principais culturas em regiões tropicais, 
devido ao seu elevado teor de hidratos de carbono como o amido. No entanto, é 
afectada pelo ataque de pragas de artrópodes, tais como ácaros verde 
(Mononychellus tanajoa), o que provoca grandes perdas no rendimento e produção 
de mandioca. Uma forma de defesa natural em plantas está reflectida na expressão 
de genes, que activam uma série de cascatas de sinalização de lidar com o stress 
provocado pela interacção com o ácaro planta. O etileno é uma fito-hormona gasosa 
que regula o crescimento e desenvolvimento de plantas, está envolvida na morte 
celular em resposta a bióticos e abióticos tensões, e também modula por patogénios 
de plantas, a exposição a morte celular induzida por ozono e órgão-senescência. A 
oviposição do ácaro verde foi avaliada em dois genótipos de mandioca (CMC-40 e 
ECU-72) foi avaliada. A análise da expressão gênica é uma ferramenta ideal para 
entender o comportamento de genes contra o estresse causado por artrópodes-
praga. Foi avaliada a expressão de três genes relacionados com etileno (oxidase 1-
aminociclopropano-1-carboxilato de metilo, DEAD-box de ARN dependente de ATP-
helicase e 20 protochlorophyllide redutase A) em genótipos-ECU planta e 72 CMC-
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40. as regiões promotoras do carboxilato de 1-aminociclopropano-oxidase-1, 
DEAD-box de ARN dependente de ATP-helicase e 20 protochlorophyllide redutase 
A. A avaliação de genótipos de mandioca neste estudo foi caracterizado genes foi 
confirmada como genótipo susceptível CMC- 40 e como genótipo resistente ECU-
72. 
 
Palavras chave: ácaro verde, etileno, expressão génica, genótipos. 
 
INTRODUCCIÓN 
Las plantas se han visto obligadas a desarrollar diferentes estrategias debido a su 
estilo de vida inmóvil para contrarrestar los distintos tipos de estrés (biótico y 
abiótico), así como a las lesiones causadas por heridas (Heyman et al., 2018). 
Cuando esto ocurre, las plantas responden a las heridas mediante la activación de 
sus sistemas de defensa (Savatin et al., 2014), lo que conlleva a la iniciación de una 
cascada de señalización. Esto sucede mediante la inducción de proteínas 
relacionadas con la defensa y la activación de hormonas como el etileno y el ácido 
jasmónico que están relacionadas con heridas, así como de genes para respuestas 
generales de estrés (estrés oxidativo, estrés por deshidratación, proteínas de 
choque térmico, etc.) (Delessert et al 2004; Savatin et al., 2014). 
 
La yuca (Manihot esculenta Crantz) es un arbusto perenne leñoso de la familia 
Euphorbiaceae originario de Sudamérica (Olsen & Schaal, 2001; Aguilera, 2012), la 
yuca es un cultivo con una gran plasticidad, lo que le permite adaptarse a diferentes 
tipos de suelos y condiciones climáticas tropicales, crece en los trópicos húmedos 
y cálidos de tierras bajas, de mediana altitud, y en los subtrópicos con inviernos fríos 
y lluvias en verano, además, es resistente a las fuertes sequías (Aguilera, 2012; 
Pastrana et al., 2015). El valor económico de la yuca es amplio, a partir de sus raíces 
como fuente de carbohidratos, los cultivos se pueden dirigir a cuatro mercados 
fundamentalmente: el consumo humano, la industria alimenticia, la industria de 
alimentos para animales y la industria no alimenticia (Suárez & Mederos, 2011). La 
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producción mundial de yuca en el año 2006 fue alrededor de 203 millones de 
toneladas, de las cuales Colombia aportó 2,1 millones de toneladas (FAO, 2006). 
En el 2008 alcanzó una producción mundial de casi 280 millones de toneladas (FAO, 
2012). En Latinoamérica, la producción ha dado un impulso a la industria de la yuca, 
especialmente en Brasil, Paraguay y Colombia, donde los productores colombianos 
destinan las raíces de yuca al consumo humano, al uso industrial y en menor medida 
para la alimentación animal (Pastrana et al., 2015). A pesar de que la yuca tiene 
una gran producción, esta se ve afectada por alrededor de 200 especies de 
artrópodos plaga asociadas al cultivo, entre las que se destaca el ácaro verde 
(Mononychellus tanajoa) (Bellotti et al., 2012).  
 
El ácaro verde (M. tanajoa) pertenece a la familia Tetranychidae, es originario de 
Sudamérica y es conocido por ser una importante plaga para los cultivos de yuca 
(Yonow & Kriticos, 2014), se considera que ha coevolucionado con el cultivo, al 
punto de adaptarse a las barreras físicas y químicas como lo son los compuestos 
laticíferos y cianogénicos, claves en la defensa bioquímica natural de la planta 
(Bellotti & Riis, 1994; Marín-Colorado, 2015). El grado de daño ocasionado por este 
artrópodo en cultivos de yuca, varía de acuerdo a las condiciones ambientales, la 
fertilidad del suelo, la edad de la planta y la prolongación del ataque (Bellotti, 2000; 
Marín-Colorado, 2015). 
 
Los agricultores a menudo utilizan plaguicidas para evitar la infestación de 
artrópodos plagas en los cultivos (CIAT, 2006), la aplicación continua de agentes 
tóxicos conlleva a que el ácaro genere tolerancia al producto químico, por lo que al 
final la plaga resulta siendo más resistente (Faria & Wraight, 2001). Además de que 
incrementa significativamente los niveles de contaminación ambiental (Panda & 
Khush, 1995), también genera graves impactos en la salud pública (Arias & 
Guerrero, 2000). Por tal motivo siempre es recomendado tener un riguroso control 
biológico que permita un manejo integrado de plagas apropiado para mejorar la 
resistencia del hospedero y así mejorar la producción de yuca (Marín-Colorado, 
2015). 
81 
MATERIALES Y MÉTODOS 
 
Evaluación fenotípica 
Para la evaluación del ataque del ácaro verde a la yuca, se diseñaron ensayos a 
libre y no libre escogencia en donde se evaluaron la oviposición del ácaro sobre los 
dos genotipos de yuca seleccionados, tanto para el ensayo a libre y no libre 
escogencia se realizaron dos observaciones (9AM y 3PM) diarias durante cinco 
días. El experimento se desarrolló en el laboratorio de Biología Molecular de la 
Universidad de los Llanos, siguiendo la metodología de evaluación de los lóbulos 
de cada genotipo en cajas de Petri (Marín-Colorado, 2015). 
 
Material biológico 
Se utilizaron dos genotipos de yuca, CMC-40 y ECU-72, los cuales presentan 
respuestas contrastantes frente al ataque ácaro verde, susceptible y resistente, 
respectivamente. Se propagaron en cultivo in vitro en el laboratorio de Biotecnología 
Vegetal de la Universidad de los Llanos alrededor de 30 plántulas bajo condiciones 
de temperatura (25 ± 2 °C), humedad relativa (70 ± 5 %) y fotoperiodo (12 horas) 
controladas durante tres meses, también se utilizaron 30 estacas de cada genotipo 
que fueron sembradas en bolsas con tierra abonada y posteriormente trasplantadas 
en campo. Las plantas del cultivo in vitro al igual que las estacas fueron sembradas 
en bolsas con tierra abonada, y solo las estacas fueron utilizadas en la infestación 
con el ácaro verde donde se evaluó su resistencia y susceptibilidad. 
 
Colecta del ácaro verde 
La colecta de individuos de ácaro verde se realizó mediante la recolección de hojas 
de yuca que tuvieran la presencia del ácaro verde, una vez colectada un gran 
número de hojas, se llevaron al laboratorio para infestar plantas de yuca preparadas 
para la cría del ácaro verde. La ubicación de colecta fue en el municipio de San Luís 




Ensayo a libre escogencia 
Los ensayos se realizaron en cajas de Petri (150 mm x 15 mm) con una espuma 
humedecida con agua para prolongar la vida de los lóbulos utilizados, estos se 
distribuyeron de a cinco lóbulos de CMC-40 y cinco lóbulos de ECU-72 de forma 
intercalada para un total de diez lóbulos, en el medio se pusieron ácaros verdes 
para realizar la evaluación a libre escogencia de la oviposición de los mismos 
(Figura 1a), se utilizaron en total seis cajas de Petri para un total de 30 repeticiones 
de lóbulos por genotipo (Figura 1b). 
 
 
Figura 1. Diseño del experimento a libre escogencia. a), caja de Petri con cinco 
lóbulos de CMC-40 y cinco lóbulos de ECU-72 intercalados para un total de diez 
lóbulos. b), seis cajas de Petri con un total de 30 repeticiones de lóbulos por 
genotipo. 
 
Ensayo a no libre escogencia 
En el ensayo a no libre escogencia, el ácaro verde se enfrentó a ambos genotipos 
de forma independiente, por cada caja de Petri había diez lóbulos del mismo 
genotipo ECU-70, de la misma manera se realizó con el genotipo CMC-40. Se 
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utilizaron tres cajas de Petri por genotipo para un total de 30 repeticiones de lóbulos 
por cada genotipo (Figura 2). 
 
 
Figura 2. Diseño del experimento a no libre escogencia. Seis cajas de Petri con diez 
lóbulos, de las cuales tres cajas contienen lóbulos ECU-72 y tres cajas contienen 
lóbulos CMC-40 para un total de 30 repeticiones de lóbulos por cada genotipo. 
 
Análisis estadístico 
Se realizó análisis estadístico de la oviposición por medio de un gráfico de cajas y 
bigotes para observar la distribución de los datos, si los datos no presentaban una 
distribución homogénea se realiza la prueba de rangos de Wilcoxon utilizando 
software estadístico R, el cual nos permite comparar el rango medio de dos 
muestras relacionadas y determinar si las diferencias entre ellas se deben al azar o 
no. Para esta prueba se manejaron dos hipótesis: 
H0: La variable oviposición tiene la misma distribución en los dos genotipos (las 
medianas son iguales). 
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H1: En una población, la oviposición tiende a dar valores mayores que en la otra (las 
medianas son diferentes). 
 
Búsqueda de genes con el software Genevestigator 
Genevestigator es paquete de software el cual tiene herramientas basadas en web 
que proporcionan información cuantitativa categorizada sobre genes contenidos en 
grandes bases de datos de microarrays. Este software, en uso desde 2004, se ha 
venido actualizado para permitir consultas más rápidas, más potentes y más 
diversas para el análisis de función de genes (Zimmermann et al., 2005). 
 
En la búsqueda de genes de defensa relacionados con la vía del etileno, se escogió 
a Arabidopsis thaliana por ser el organismo modelo por preferencia para las plantas, 
se refinó la selección por condiciones como perturbaciones bióticas, donde se pudo 
comparar varios experimentos relacionados con el tema de estudio de interés, en 
este caso se escogieron los trabajos reportados con artrópodos plaga en A. thaliana. 
 
Diseño de primers 
El diseño de primers se realizó con la herramienta Pirmer 3 (http://primer3.ut.ee). 
Previo al desarrollo de los primers, fue necesario hacer un BLAST en el portal de 
genomas de Phytozome (https://phytozome.jgi.doe.gov), debido a que las 
secuencias de los genes provienen del genoma de Arabidopsis thaliana. Una vez 
obtenidas las secuencias del genoma de la yuca, producto del alineamiento en 
BLAST, se procedió al desarrollo de los primers (Tabla 2). 
 
El PCR se realizó en un termociclador MultiGene OptiMax Thermal Cycler, este se 
llevó a cabo por medio de la preparación de un cóctel de 12.5 µL (Tabla 3), la 
configuración del termociclador fue la siguiente: un ciclo de desnaturalización a 94 
°C por 5 minutos, seguido de 35 ciclos de alineamiento y de extensión de la cadena 
a, 94°C por 30 segundos, la temperatura del primer por 30 segundos y 72 °C por 30 
segundos, y una extensión final de 72 °C por 5 minutos. Se tomó como gen de 
referencia el gliceraldehído-3-fosfato deshidrogenasa (G3PDH) (F: 5’-
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CCGTGTTCCAACTGTTGATG-3’, R: 5’-CTGCACACCCACCAGAGTAA-3’, longitud 
del producto: 190 pb, Tm: 58 °C), el cual es un gen constitutivo no implicado en 
respuestas de defensa y por tanto su nivel de expresión se mantiene constante 
durante los tiempos (Contreras & López, 2008).  
 
Tabla 1. Primers diseñados que amplifican un fragmento de los genes 1-
aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente 
de ATP y Protochlorophyllide reductasa A en yuca. 
Gen Primer Tm Forward  Reverse  
1-aminociclopropano-
1-carboxilato oxidasa 







dependiente de ATP 













Tabla 2. Reacciones del cóctel preparado para la amplificación de los genes por 
PCR.  
Cóctel 1x 
Buffer 10x 1.25 µL 
dNTP’s solution mix 10mM 0.25 µL 
Primer F 10µM 0.625 µL 
Primer R 10µM 0.625 µL 
MgCl2 50mM 0.5 µL 
H2O 7.75 µL 
ADNc 1.0 µL 
Red Taq Polimerasa 1u/µL 0.5 µL 
Volumen total 12.5 µL 
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Búsqueda de promotores 
Se realizó una búsqueda de las regiones promotoras por medio de la herramienta 
JBrowser de la plataforma Phytozome, para esto se seleccionaron 1500 pares de 
bases aguas arriba del codón de inicio de cada gen. El análisis in silico se realizó 
por medio de la plataforma online PlantCARE de bioinformatics & Systems Biology 
(http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/), la cual nos permite 
encontrar motivos cis putativos (Lescot et al., 2002). 
 
Análisis de expresión de genes 
Se evaluaron tres genes, dos de los cuales se obtuvieron a partir de los resultados 
obtenidos por Marín-Colorado (2015) (1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa y 
DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP), el tercer gen se obtuvo por 
medio de una búsqueda de genes mediante el software Genevestigator 
(Protochlorophyllide reductasa A). Esta evaluación se realizó usando el ensayo a no 
libre escogencia, donde se evaluaron dos estados de la interacción, el primer estado 
consta de un tiempo de cero horas (como control negativo de la interacción), el 
segundo estado consta de un tiempo de 24 horas y un tiempo final de cuatro días 
de contacto con el ácaro. 
 
Extracción de ARN 
La extracción de ARN se realizó con 100 mg de material vegetal mediante el uso de 
un kit de extracción comercial, en este caso el kit que se usó fue: InviTrap Spin Plant 
RNA Mini Kit, para esto se siguieron las indicaciones del fabricante. En total se 




Cuantificación y gel de calidad 
Las muestras de ADN y ARN extraídas se cuantificaron mediante el uso del 
espectrofotómetro Cytation 3 Cell Imaging Multi-Mode Reader de BioTek. Los geles 
de agarosa se realizaron al 1,5 %, se corrieron en una cámara de electroforesis con 
una configuración de 150 voltios durante 30 minutos, los geles se visualizaron por 
medio del transiluminador E-Gel Imager de Thermofisher. 
 
Síntesis de ADNc 
Se realizó síntesis de ADNc a partir de muestras de ARN con una concentración de 
500 ng/µL, para esto se utilizó el kit comercial ProtoScript First Strand cDNA 
Synthesis. Es necesario mencionar que para obtener mejores resultados se 
recomienda realizar digestión de ADN mediante el uso de DNAsas, sin embargo, no 
se realizó la digestión por falta de DNAsa en el laboratorio. Para la síntesis se tomó 
7 µL de ARN, se agregó 3 µL de oligo d(T)23 VN [50 μM] y se desnaturalizó a 70 °C 
durante 5 minutos, las muestras se pusieron sobre hielo y luego se adicionó 10 µL 
de M-Mulv Reaction Mix [2X] y 2 µL de M-Mulv Enzyme Mix [10X], luego se 
incubaron a 42 °C durante una hora y se inactivó la enzima a 80 °C durante 5 
minutos. Por último, se diluyo la muestra a 50 µL mediante la adición 28 µL de agua 






Ensayo a libre escogencia 
La figura 3 muestra que el genotipo CMC-40 (azul) presenta en los primeros dos 
días valores de oviposición superiores al genotipo ECU-72 (blanco). A partir del 
tercer día el comportamiento es muy similar. Se observa ausencia de 
homocedasticidad. No fue posible realizar un contraste para la comparación de los 
grupos ya que no se pudo aplicar un análisis de comparación de medias, debido a 
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la falta de homogeneidad de los datos, por ello se decidió aplicar la prueba de 
rangos de Wilcoxon el cual arrojó un valor de p = 0.0002236, de manera que al nivel 
de significancia de 5 % rechazamos la hipótesis nula, por lo tanto, podemos decir 
que la ovoposición es diferente en los genotipos evaluados. 
 
 
Figura 3. Modelo de cajas y bigotes. Número de huevos según genotipo y día, a 
libre escogencia. 
 
Se realizó una curva de oviposición (Figura 4), la cual presenta patrones similares 
en los dos genotipos, los valores muestran una culminación de la oviposición hacía 
el segundo día en la tarde (día 2T), desde entonces ocurre un descenso notable en 
el número de huevos. En los tres primeros días el promedio de huevos puesto en el 
periodo de observación es superior en el genotipo CMC-40, el valor de oviposición 
más alto fue 1.16. 
 
Para apoyar estos resultados se plantearon varios modelos mixtos (teniendo en 
cuenta la correlación de los datos) con variable respuesta la oviposición (variable 
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tipo conteo, por ello se usó el modelo Poisson) y de variables explicativas, el 
genotipo y el día. Los resultados muestran como el mejor modelo la función 
polinómica del tiempo en potencia dos con un coeficiente de -0.0984. En cuanto al 
genotipo, teniendo en cuenta el genotipo CMC-40 como referencia, se puede 
observar que el genotipo ECU-72 (coeficiente de -0.4470) presenta menor 
oviposición a través del tiempo, con un rango de diferencia de 0.6 - 1.16.  
 
 
Figura 4. Curva de oviposición de los genotipos CMC-40 y ECU-72, a libre 
escogencia. 
 
Ensayo a no libre escogencia 
En la figura 5 se observa que el genotipo CMC-40 (verde) presenta en el primer día 
valores superiores al genotipo ECU-72. A partir del segundo día el comportamiento 
es muy similar. De nuevo se observa ausencia de homocedasticidad, por tal motivo 
se aplicó la prueba de rangos de Wilcoxon que arrojo un valor p = 0.04992. Al nivel 
de significancia de 5 % la prueba no es concluyente, responde al comportamiento 
global observado, mostrando diferencias en el primer día, pero luego el 




Figura 5. Modelo de cajas y bigotes. Número de huevos según genotipo y día, a no 
libre escogencia. 
 
Igualmente se realizó una curva de oviposición (Figura 6), en la cual se observa que 
apoya las observaciones hechas anteriormente. A partir del segundo día se 
presenta un comportamiento de oviposición muy similar en los dos genotipos, el 
valor máximo de oviposición fue de 1.56 en el genotipo CMC-40. 
 
Se plantearon varios modelos mixtos para tratar de analizar algunas diferencias, los 
resultados arrojan como el mejor modelo la función polinómica del tiempo en 
potencia dos con un coeficiente de -0.05634. En cuanto al genotipo, usando el 
genotipo CMC-40 como referencia, se puede observar que el genotipo ECU-72 
(coeficiente=-0.29726) presenta menor oviposición a través del tiempo, pero esto se 




Figura 6. Curva de oviposición de los genotipos CMC-40 y ECU-72, a no libre 
escogencia. 
 
Genes relacionados con la vía del etileno reportados en la base de datos de 
Genevestigator 
 
En la búsqueda de genes relacionados con la vía del etileno se evaluaron diferentes 
experimentos reportados de interacciones planta-artrópodos plaga. El sistema de 
búsqueda que se utilizó, fue elegir dentro de los experimentos los genes que se 
reportan como sobre-regulados y reprimidos. En los experimentos evaluados de 
Arabidopsis thaliana, estaban relacionadas los siguientes artrópodos plaga: Bemisia 
tabaci (mosca blanca), Liriomyza huidobrensis (mosca minadora) y Myzus persicae 
(pulgón del melocotonero). En total 21 experimentos fueron reportados para estas 
interacciones y se encontraron dos genes relacionados con la vía del etileno. 
 
Los genes relacionados con el etileno que se encontraron fueron el gen PORA y el 
gen ERF6, específicamente en experimentos de la interacción de A. thaliana con B. 
tabaci. Para el caso de PORA, el gen se reportó con niveles reprimidos en la 
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expresión génica, con un valor de Log2-ratio = -1.98 (Figura 7). Por otra parte, ERF6 
también se reporta con niveles reprimidos en la expresión génica, con un valor de 
Log2-ratio = -0.67 (Figura 8).  
 
 
Figura 7. Gen PORA con niveles reprimidos de expresión génica en la interacción 




Figura 8. Gen ERF6 con niveles reprimidos de expresión génica en la interacción 
de Arabidopsis thaliana con Bemisia tabaci. 
 
Caracterización estructural de las regiones promotoras 
A partir de los genes de interés 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, DEAD-
box ARN helicasa-20 dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A, asociados 
a la vía de señalización del etileno, los cuales se obtuvieron a partir de Arabidopsis 
thaliana, se realizó alineamiento en BLAST para obtener las secuencias en nuestra 
planta de interés Manihot esculenta. Para el gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato 





Figura 9. Secuencias del gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa 
encontradas en yuca. 
 
Una vez obtenidas las secuencias homologas de los genes de interés en el genoma 
de yuca, se realizó un alineamiento de las secuencias con el software MEGA7 para 
luego realizar un árbol Neighbor-Joining. Esto nos permitió por medio del índice de 
Boostrap saber cuál de esas secuencias es la más similar o cercana a la secuencia 
original de A. thaliana. El árbol Neighbor-Joining arrojó que la secuencia que se 
encuentra en el cromosoma 16 de M. esculenta es la más similar a la secuencia de 
A. thaliana (Figura 10). Una vez encontrada la secuencia de yuca que más se 
asemeja a la secuencia de A. thaliana, el paso a seguir fue obtener los motivos cis 
putativos en la plataforma PlantCARE, para esto fue necesario conseguir la 





Figura 10. Árbol Neighbor-Joining de las secuencias de Arabidopsis thaliana y 
Manihot esculenta del gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa. 
 
Se encontró que el promotor de A. thaliana contiene motivos cis putativos 
importantes (Figura 12), el motivo ABRE (TACGTG, TACGGTC) elemento 
involucrado en la respuesta del ácido abscísico ubicado en la posición -360 y -1249, 
el motivo ARE (TGGTTT) elemento esencial para la inducción anaeróbica ubicado 
en las posiciones -514, -1323, -635 y -1400, el motivo AuxRR-core (GGTCCAT) 
elemento involucrado en la respuesta de auxinas ubicado en la posición +525, el 
motivo CGTCA y el motivo TGACG elementos involucrados en la respuesta de metil 
jasmonatos ubicados en las posiciones -85 y +1443, +85 y -1443 respectivamente, 
el motivo ERE (ATTTCAAA) elemento involucrado en la respuesta del etileno 
ubicado en la posición +17, el motivo GARE (AAACAGA) elemento sensible a la 
giberelina ubicado en la posición -1140, el motivo HSE (AAAAAATTTC) elemento 
involucrado en la respuesta al estrés por calor ubicado en las posiciones +12, -619, 
-395 y -849, el motivo TC-rich repeats (GTTTTCTTAC) elemento involucrado en la 
defensa y la respuesta al estrés ubicado en la posición -773, el motivo WUN 
(TCATTACGAA) elemento sensible a heridas ubicado en la posición -492 y varios 
motivos (ACE, ATCT, Box 4, Box I, G-Box, GA, GAG, L-box y TCT) involucrados en 
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la respuesta a la luz (Figura 11). 
 
 
Figura 11. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen 1-
aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa en Arabidopsis thaliana. 
 
 
Figura 12. Motivos cis putativos encontrados en el promotor de gen 1-































































































































Dentro del promotor del mismo gen en yuca se encontraron motivos cis compartidos 
con los de A. thaliana (ABRE, ARE, AuxRR-core, Box 4, Box I, G-Box, GA, HSE, 
TC-rich repeats), de los cuales se destaca el motivo TC-rich repeats, ya que es uno 
de los motivos involucrados en la defensa y en el estrés de la planta, los motivos 
ABRE Y AuxRR-core fundamentales por estar involucrados en la respuesta de las 
hormonas del ácido abscísico y de auxinas, sin embargo, en la región promotora de 
la yuca no se observaron motivos relacionados con el etileno. Al realizar un 
histograma de frecuencias de los motivos cis encontrados, se puede observar que 
los motivos involucrados con la respuesta de la luz son los más abundantes (Box 4 
y G-Box), así como también el motivo HSE (Figura 13). 
 
 
Figura 13. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen 1-
aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa en el cromosoma 16 de Manihot 
esculenta. 
 
En cuanto al gen DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP, el árbol 
Neighbor-Joining (Figura 14) muestra la secuencia del cromosoma 11 de la yuca y 
la secuencia de A. thaliana con un porcentaje Bootstrap del 100%, lo que significa 




















Figura 14. Árbol Neighbor-Joining de las secuencias de Arabidopsis thaliana y 
Manihot esculenta del gen DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP. 
 
En la región promotora del gen DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP en 
A. thaliana, se sigue observando el mismo patrón en la frecuencia en que se 
encuentran motivos involucrados con la respuesta a la luz (G-Box), siendo los estos 
los más abundantes, el motivo GARE es otro tiene una frecuencia alta (3), siendo 
uno de los más importantes al ser un elemento sensible a las giberelinas (Figura 
15). En esta región promotora se encuentran motivos importantes como los 
involucrados en la capacidad de respuesta al ácido abscísico (motivo ABRE -1280, 
+1281), los esenciales para la inducción anaeróbica (motivo ARE -847, -904), los 
involucrados en la respuesta de metil jasmonatos (motivo CGTCA -1243 y motivo 
TGACG +1243), los sensibles a las giberelinas (motivo GARE +306, -1301, -331 y 
motivo P-box -156), los involucrados en defensa y en respuesta al estrés (motivo 
TC-rich repeats +229) y los involucrados en la capacidad de respuesta al ácido 
salicílico (motivo TCA -294, +1013).  
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Figura 15. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen DEAD-
box ARN helicasa-20 dependiente de ATP en Arabidopsis thaliana. 
 
En cuanto a la región promotora del cromosoma 11 de M. esculenta, los motivos cis 
más abundantes fueron Box 4 (+527, -1158, +638), Sp1 (+23, -1259, +966) y TC-
rich repeats (+178, -749, -213) con una frecuencia de 3 en cada motivo (Figura 16), 
involucrados en la respuesta a la luz (Box 4 y Sp1) y en la defensa y respuesta al 
estrés (TC-rich repeats). Otros motivos importantes presentes en esta región 
promotora fueron el motivo ARE (-1410) elemento esencial para la inducción 
anaeróbica, el motivo TGA-box (-844) elemento sensible a la auxina y el motivo 
TGACG (+830, -847) elemento involucrado en la respuesta de metil jasmonatos. 
Tanto en la región promotora de A. thaliana como en la de Manihot esculenta, no se 




















Figura 16. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen DEAD-
box ARN helicasa-20 dependiente de ATP en el cromosoma 11 de Manihot 
esculenta. 
 
En el árbol Neighbor-Joining del gen Protoclorofilida reductasa A (Figura 17) se 
observa que tanto la secuencia del cromosoma 3 y del cromosoma 15 de M. 
esculenta están cercanas a la de A. thaliana con un Bootstrap del 89 %, sin 
embargo, el BLAST realizado en Phytozome señala que la secuencia del 
cromosoma 3 es la más similar a la secuencia original de A. thaliana con un Score 
de 464.8 (Figura 18). 
 
Con respecto al análisis in silico de la región promotora del gen Protoclorofilida 
reductasa A en A. thaliana se encuentra el motivo G-box con la frecuencia más alta 
(3) involucrado en la respuesta a la luz, ahora bien, dentro de los motivos 
importantes involucrados en la defensa y en la respuesta al estrés encontramos de 
nuevo el motivo TC-rich repeats en la posición -517, el motivo ARE elemento 
esencial para la inducción anaeróbica en la posición -764, el motivo CGTCA y el 
motivo TGACG involucrados en la respuesta de metil jasmonatos en las posiciones 
-316, +448 y +316, -448 respectivamente, el motivo HSE involucrado en la 
















respuesta a bajas temperaturas en la posición -130 y el motivo TCA involucrado en 
la capacidad de respuesta al ácido salicílico en las posiciones +935 y -1243 (Figura 
19). 
 
En la región promotora del cromosoma 3 de M. esculenta, los motivos más 
frecuentes son G-box y HSE, involucrados en la respuesta a la luz y en la capacidad 
de respuesta al estrés por calor respectivamente (Figura 20), otro motivo importante 
que encontramos es el motivo LTR que está involucrado en la respuesta a baja 
temperatura y se encuentra en la posición -167. Volvemos a notar que ni en la región 
promotora de A. thaliana ni en la de M. esculenta aparecen motivos involucrados 
con el etileno. 
 
 
Figura 17. Árbol Neighbor-Joining de las secuencias de Arabidopsis thaliana y 








Figura 19. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen 


















Figura 20. Frecuencia de motivos cis encontrados en el promotor del gen 
Protoclorofilida reductasa A en el cromosoma 3 de Manihot esculenta. 
 
Análisis de la expresión génica 
Para la evaluación del PCR se utilizaron seis muestras de ARN correspondientes a 
cada uno de los tiempos estipulados para el análisis molecular con el ácaro verde 
(Tabla 3). Como control positivo, se amplificó de ADNc con el primer G3PDH (Figura 
21), esto con el fin de tener un gen de referencia para el análisis de los demás 
genes. Como control negativo simplemente se agregó agua en lugar de la muestra 
de ADNc. 
 
En la figura 22 se observan muestras de ADNc que amplifican un fragmento del gen 
1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa (ACO4), allí se aprecia que el gen 
amplificó en todos los tiempos de evaluación (cero horas, 24 horas y cuatro días) y 
en los dos genotipos de la yuca (CMC-40 y ECU-72), sin embargo, se puede notar 
que en el genotipo resistente (ECU-72) las bandas lucen más gruesas y quizás un 
poco más nítidas. Por otra parte, el genotipo CMC-40 luce una banda en el tiempo 
cero horas, delgada en comparación con las demás bandas, que luego en el tiempo 




















resistente. Esto puede indicar que el gen efectivamente se expresa en ambos 
genotipos, pero que en el caso de CMC-40, su expresión se demora un poco más 
en alcanzar los niveles ideales como se refleja en los tiempos de evaluación. En el 
trabajo de Marín-Colorado (2015) se observa el mismo patrón en la regulación 
proteómica de 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa en el genotipo 60444 
(Figura 23), con valores de 1.001179 en el tiempo seis horas, 1.10097 en el tiempo 
24 horas, 1.083976 en el tiempo cuatro días y 1.186844 en el tiempo ocho días.  
 
Tabla 3. Muestras de ARN utilizadas en el análisis molecular de la interacción 




0 horas CA 0h 2.2 EA 0h 1.1 
24 horas CA 24h 2.3 EA 24h 2.1 
4 días CA 4d 3.2 EA 4d 2.3 
 
 
Figura 21. Muestras de ADNc amplificadas con el primer G3PDH, que amplifica un 
fragmento del gen gliceraldehído-3-fosfato deshidrogenasa. 
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Figura 22. Muestras de ADNc amplificadas con el primer ACO4, que amplifica un 
fragmento del gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa. 
 
 
Figura 23. Proteína 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa bajo sobre-
regulación identificada por Marín-Colorado (2015) mediante progénesis implicados 
en metabolismo de hormonas para el genotipo 60444. Los valores en los tiempos 
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En la figura 24 se observan muestras de ADNc que amplifican un fragmento del gen 
DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP (DBRH20), allí se aprecia que el 
gen amplificó en todos los tiempos de evaluación y en los dos genotipos de la yuca, 
sin embargo, se vuelve a apreciar que en el genotipo ECU-72 las bandas lucen más 
gruesas y nítidas. El genotipo CMC-40 luce una banda en el tiempo cero horas, 
delgada y tenue, en el tiempo 24 horas luce una banda delgada en comparación 
con las demás bandas, luego en el tiempo cuatro días la banda luce de un grosor 
similar a las bandas del genotipo ECU-72. Sin embargo, los resultados de Marín-
Colorado (2015) muestran un comportamiento diferente en la regulación proteómica 
de DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP en el genotipo 60444 (Figura 
25), en el tiempo seis horas el valor fue 1.391367, en el tiempo 24 horas el valor fue 
1.28162, en el tiempo cuatro días el valor fue 1.260104 y en el tiempo ocho días el 
valor fue 1.348629. 
 
 
Figura 24. Muestras de ADNc amplificadas con el primer DBRH20, que amplifica 




Figura 25. Proteína DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP bajo sobre-
regulación identificada por Marín-Colorado (2015) mediante progénesis implicados 
en metabolismo de hormonas para el genotipo 60444. Los valores en los tiempos 
evaluados explican la regulación de las proteínas. 
 
En la figura 26 se observan muestras de ADNc que amplifican un fragmento del gen 
Protoclorofilida reductasa A (PORA), allí se aprecia que el gen amplificó en todos 
los tiempos de evaluación y en los dos genotipos de la yuca. Se vuelve a apreciar 
que en el genotipo ECU-72 las bandas lucen más gruesas. Sin embargo, en el 
genotipo CMC-40 el patrón en los tiempos de evaluación de la expresión génica 
cambia, luce una banda más gruesa en el tiempo cero, en el tiempo 24 horas luce 
una banda de tamaño intermedio, luego en el tiempo cuatro días la banda luce de 
un tamaño mucho más delgado. Esto se puede explicar porque el gen fue 
seleccionado a partir de unos microarreglos donde reportan al gen como reprimido 
(Figura 7), lo que se refleja en las bandas conforme avanzan los tiempos de 
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Figura 26. Muestras de ADNc amplificadas con el primer PORA, que amplifica un 






Ensayo a libre escogencia 
Se observó que el genotipo ECU-72 (coeficiente de -0.4470) presentó menor 
oviposición a través del tiempo, con un rango de diferencia de 0.6 - 1.16. Marín-
Colorado (2015) encontró que a libre escogencia el rango de diferencia de 
oviposición era de 1.5 - 27.1, donde el genotipo CMC-40 presento mayor 
oviposición. Otra investigación (Strucker et al., 2017) reporta diferentes genotipos 
de yuca: G-83, G-92, Amazonas, Recife, Pão, Cigana-preta y IAC-90 são, los cuales 
presentan menor preferencias de oviposición del ácaro verde (Mononychellus 
tanajoa) sobre el genotipo AC-100.  
 
Ensayo a no libre escogencia 
Se observó que el genotipo ECU-72 (coeficiente=-0.29726) presentó menor 
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oviposición a través del tiempo, pero esto se debe solo al primer día, donde el rango 
de diferencia fue de 0.66 - 1.56. En el experimento a no libre escogencia realizado 
por Marín-Colorado (2015) el rango de diferencia fue de 1.9 - 12.5. Estas 
preferencias de oviposición están influenciadas por la densidad de los tricomas 
presentes en las hojas da la yuca (Strucker et al., 2017), de modo que el genotipo 
ECU-72 el cual tiene una mayor densidad de tricomas, presenta valores inferiores 
de oviposición. 
 
Genes relacionados con la vía del etileno reportados en la base de datos de 
Genevestigator 
Los genes relacionados con el etileno que se encontraron fueron el gen PORA y el 
gen ERF6, específicamente en experimentos de la interacción de A. thaliana con B. 
tabaci. Para el caso de PORA, el gen se reportó con niveles reprimidos en la 
expresión génica, con un valor de Log2-ratio = -1.98 (Figura 10). Por otra parte, 
ERF6 también se reporta con niveles reprimidos en la expresión génica, con un 
valor de Log2-ratio = -0.67 (Figura 11). Es importante mencionar que estos genes 
se destacaron como resultados porque además de estar involucrados en la vía de 
señalización de etileno, presentaban uno de los dos niveles de expresión, sobre-
regulación o reprimidos. De modo que el uso de este software no solo es ideal para 
identificar genes expresados específicamente durante los estreses seleccionados, 
sino que también sirve para identificar genes en etapas de crecimiento o en órganos 
específicos (Zimmermann et al., 2004). 
 
Caracterización estructural de las regiones promotoras 
Se sabe que el etileno es una fitohormona gaseosa que regula el crecimiento y el 
desarrollo de las plantas, con este análisis estructural de promotores podemos ver 
que se presentan motivos cis implicados en respuesta de defensa a patógenos y 
herbívoros, en procesos de respuesta a factores de estrés a heridas, respuesta a 
bajas temperaturas y respuesta a estrés por calor. En adición, diferentes líneas de 
evidencia indican que el etileno interacciona con el ácido salicílico, ácido abscísico, 
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jasmonatos, auxinas y giberelinas (Arimura et al., 2002). Se asume que el etileno 
estaría relacionado con la acción de auxina dado que, en presencia de ésta, el 
etileno incrementa sus efectos más allá que el generado por la propia auxina, 
aunque se admite que por su forma gaseosa, puede llegar a zonas adyacentes más 
rápidamente donde la auxina no puede acceder (Jordán & Casaretto, 2006). 
 
Etileno es la única hormona vegetal gaseosa, simple y pequeña, presente en 
angiospermas y gimnospermas, aunque también está presente en musgos, 
hepáticas, helechos y otros organismos. Al ser un gas puede moverse rápidamente 
por los tejidos, no tanto por transporte sino por difusión, además su efecto se inicia 
con cantidades mínimas, lo cual le permite provocar respuestas al estrés de forma 
casi inmediata (Jordán & Casaretto, 2006). Se ha encontrado que el que el gen 
ERF113 el cual pertenece a la familia ERF, posee una respuesta transcripcional 
para el etileno, el ácido jasmónico, el ácido salicílico y el ácido abisicico, en 
consecuencia, la sobre-expresión de ERF113 confiere resistencia a los estreses 
que activan estas hormonas. Por ejemplo, la sobre-expresión de ERF113 
desencadena el cierre de estomas y mejora la tolerancia al encharcamiento 
(Krishnaswamy et al., 2011; Liu et al., 2012; Heyman et al., 2018). 
 
Algunos autores proponen que los patrones en los datos de expresión de genes 
pueden ser explicados con perfiles de los elementos cis (Segal et al., 2005; Appel 
et al., 2014). Con este análisis in silico se logró caracterizar motivos cis en las 
regiones promotoras de distintos genes, donde se observó que todos los genes 
presentan motivos compartidos en las secuencias de A. thaliana y de M. esculenta. 
Algunos de estos elementos sirven como importantes componentes reguladores de 
las vías de señalización de hormonas que responden al ataque de insectos, varios 
de los elementos cis enriquecidos pertenecen a clases bien caracterizadas, que 




Análisis de la expresión génica 
Se demostró una regulación positiva de los genes gen 1-aminociclopropano-1-
carboxilato oxidasa, DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP y 
Protoclorofilida reductasa A bajo el estrés producido por el ataque del ácaro en los 
experimentos con los genotipos CMC-40 y ECU-72 de yuca. Los genes 1-
aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa y DEAD-box ARN helicasa-20 
dependiente de ATP mostraron una sobre-expresión a medida avanzaron los 
tiempos de evaluación, especialmente a los cuatros días de interacción con el ácaro 
verde. El gen Protoclorofilida reductasa A presentó baja expresión conforme 
avanzaron los tiempos de evaluación, evidenciando lo que podría ser un perfil 
génico reprimido, debido a que este gen ya se ha reportado con baja regulación en 
Arabidopsis thaliana bajo el ataque de Bemisia tabaci (Kempema et al., 2007). Sin 
embargo, para confirmar esto es necesario hacer una evaluación más exhaustiva, 
con mayores tiempos de evaluación y con análisis cuantitativos como el qPCR en 
tiempo real (Mestdagh et al., 2009). 
 
El análisis de expresión mediante PCR convencional es fundamental, ya que sirve 
como el primer paso en la detección de genes con potencial para el establecimiento 
de futuros genotipos resistentes a herbivoría u otros tipos de estrés (Hossain et al., 
2017). Por ejemplo, el gen 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxiadasa (ACCO) ha 
sido ampliamente estudiado y algunos resultados (Xu et al., 2008; Tsang et al., 
2011) indican que forma parte de un mecanismo de señalización que controla el 
alargamiento de las células de la raíz de forma independiente a la señalización del 
etileno. Asimismo, otros estudios han demostrado la inducción de la expresión 
génica de ACCO por estrés biótico y abiótico, tratamientos con fitohormonas 
(incluida el etileno) y señales de desarrollo y ontológicas en otras especies de 
plantas (Dorling & McManus, 2012). Además, la expresión de ACCO también puede 
verse afectada por mecanismos de regulación postranscripcionales y 
postraduccionales (Datta et al., 2015; Nascimento et al., 2018).  
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Por otro lado, la creciente evidencia sugiere que DEAD-box ARN helicasa 
desempeñan un papel importante en los procesos de crecimiento y desarrollo de las 
plantas, probablemente a través de la regulación del metabolismo del ARN y la 
expresión génica. Algunas investigaciones (Matthes et al., 2007; Kobayashi et al., 
2007) demostraron que plantas de Arabidopsis transgénicas que expresan el gen 
OsBIRH1, el cual codifica una proteína de DEAD-box ARN helicasa, poseen una 
mayor tolerancia al estrés oxidativo y a niveles elevados de expresión de genes de 
defensa oxidativa. Los resultados sugirieron que el gen OsBIRH1 juega un papel 
importante en las respuestas de defensa contra estreses bióticos y abióticos. 
Igualmente, se han identificado más de 50 miembros de DEAD-box ARN helicasa 
en Arabidopsis (Aubourg et al., 1999, Boudet et al., 2001) y a pesar de que se sabe 
de su participación en varios procesos biológicos, sus funciones precisas y su 
regulación aún no han sido dilucidadas (Li et al., 2008). 
 
CONCLUSIONES 
Se comprobó la preferencia de oviposición del ácaro verde en el genotipo 
susceptible CMC-40 sobre el genotipo resistente ECU-72 en el experimento a libre 
escogencia. La prueba no fue concluyente con un nivel de significancia de 5 % en 
el experimento a no libre escogencia. 
 
Se encontraron dos genes (PORA y EFR6) relacionados con el etileno por medio 
de uso del software Genevestigator. 
 
Se corroboró la expresión de los genes 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, 
DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A, por 
medio de PCR convencional en los dos genotipos de Manihot esculenta evaluados, 
donde se observó que el genotipo ECU-72 presentó mayores niveles de sobre-
expresión (bandas más gruesas y claras). 
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La caracterización estructural de promotores corrobora la relación del etileno con 
hormonas como el ácido salicílico, el ácido abscísico, jasmonatos, auxinas y 
giberelinas. 
 
En la caracterización de los genes 1-aminociclopropano-1-carboxilato oxidasa, 
DEAD-box ARN helicasa-20 dependiente de ATP y Protoclorofilida reductasa A, se 
obtuvo resultados esperados en cuanto a motivos cis que comparten los tres genes, 
donde los motivos G-box, ARE y TC-rich repeats son los que más se presentaron 
en las diferentes regiones promotoras. El gen aminociclopropano-1-carboxilato 
oxidasa fue el único que presento un motivo cis involucrado en la respuesta del 
etileno (motivo ERE). Los motivos involucrados a la respuesta de la luz fueron los 
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